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Nematoden spelen een belangrijke ecologische rol in mariene sedi-
menten. tlun aantallen variëren tussen 0:1 106 ind.rn-2 in de diepzee (Coull
Qt a,L. , lg77) en 10-20 106 ind.m-2 in estuaria (wa::vrick QÍ a2. , tgTg). rn
de zuidelijke bocht. van de Noordzee bedraagt hun gemiddelde abondantie onge-
veer 1.65 1OG ind.n-2 en hun geniddelde biomassa is gelijk aan 0.99 q droog-
gewicht (ó'ít) ;2. IIun respiratie werd geschat op 7 g C *-2 ju..r-l, ter:r,rijl
de totale macrofauna in dit gebied slechts 3.4 g C m-2 jaaf I respireert (I{eip
QÍ al.,1982b) een waarde trweemaal kleiner dan die van de nematoden. De pro-
ductie van de nematoden in dit gedeelte van de Noordzee bedraagt geroiddeld
L.6 g c n-2 jaar l {tt.ip at aL., 1984). Dit, is evenveel als de productie
van de macrobenthische Abna aLba. gemeenschap die ongeveer L.7 s c m-2 jaar-l
bedraagt (Govaere 8i. aL., 1980). Nematoden vormen dus ongetwijfeld een be-
langrijk compartiment van het benthisch ecosysteem.
De opvatting dat nematoden een Èrofisch eindpunÈ vormen (Banse & Mosher,
1980) wordt meer en meer weerl,egd (Platt & Wanrick, 1980 ; Bell & Coull'
L978 ; Cou1l & Palmer, 1984 en Feller, 1984), maar het blijft onduidelijk of
nematoden ook in het dieet van economisch belangrijke soorten vissen of crus-
taceeën een rol spelen (neip e:. o"t-. , t982b). Wel werden adulte garnalen in
leven gehouden met een dieet van nematoden (Gerlach & Schrage, 1969). Crus-
taceeën, harders (Lasserre eÍ aL. rLg75) en grondels worden aanzien als pre-
datoren van nematoden.
Naast hun rechtstreeks belang als voedsel voor de macrofauna spelen nematoden
ook indirect een belangrijke rol. Door hun activiteit stimuleren ze de bac-
teriêle productiviteit (Tenore et aL., 1977 ; Gerlach, t978 ; Tietjen, 1980 i
PamatÍnat & Findlay, 1983) , de afbraak van dode organismen (Gerlach, L977) en
detritus (Findlay, 1982) en de nutriëntregeneratie en recyclage in de mariene
sedi-menten (Platt & War:$rick, 1980). Door intensj-eve mucusproductie (Cullen,
L973 i Riemann & Schrage, L978) beinvloeden nematoden de textuur van het se-
diment waarin ze leven en bevorderen ze er de stabiliteit van
De meeste soorten, de traag groeiende enopliden en oncholairniden (Malakhov,
1974a en lleip e.t a.t-.rI978 uitgezonderd, ontwikkelen zich op een 14-tal dagen
tot adult organisme. ZLj reproduceren continu en de fertiele periode duurt
relatief lang in vergelijking met de preadulte fase (ldoornbs & Laybourn-Parry,
1984). Hierdoor overlappen de generaties sterk in het veld (Skoolmr:rr & cer-
lach, I97L) en is het zeer nroeilijk om afzonderlijke cohortes te volgen in d.e
tijd. Klassieke productieberekeningen zijn hierd.oor bijna niet mogelijk.
ii.
Gegevens in verband roet de levenscryelus kunnen ook bekomen worden in artifi-
ciêIe omstandigheden. On uit kweekstudies relevante info:matie te bekomen
is het wel nodig om de soorten te bestuderen bij realistische, in het veld
voorkomende temperaturen. De gemiddelde temperatuur tijdens de natuurlijke
groeiperiode moet ten minste in het bestudeerde interval gesitueerd zijn.
De basis van het e>rperimenteel werk net vrijlevende mariene nematoden werd
gelegd met het werk van von Thun (1968) en van.Chitwood & Mur?hy (1964).
Hierna werden door Tietjen en medewerkers (voor een overzicht van dit werk
zie geip eÍ aL., in drr:k) de bestaande kweektechnieken verfl.jnd en dit zowel
voor bacteriên (Tietjen QL aL. | 197A ; Tietjen & Lee, 7972) als voor diato-
meeêneters (Tietjen & Lee , 1973, I977a) . Met de eerste min of meer comPlete
levensryclusreconsÈructie van von Thun (1968) voor de mariene nematode Chnottw-
don LÍa tenwí,t, gecombineerd net de groeicurve van Enoyil-ttï cotnnuvLb in het veld
(Wieser & Kanwisher, 1960) kwam Gerlach (t97t) tot een eerste betrouwbare
schatting van de P/g-ratio per levenscyclus voor Ch.tumadon(Ía terui'5. Hij ex-
trapoleerde diÈ cijfer (P/B = 3), aannenend dat de meiofauna gemiddeld drie
generaties per jaar realiseerÈ, naar de totale meiofauna. Hierdoor bekwam
hij zijn klassiek geworden schatting : de ;aarlijkse P/B van de meiofauna is
gelijk aan 9. Dit cijfer wordt nomenteel nogr altijd gebruikt in productie-
schattingen (Koop & criffiths, L982 ; Far:bel et. aL., 1983 ; !{itte & Zijlstra,
1984 en HeLp eÍ eL., 1984) .
In deze studie wordt aangetoond dat een levensryclus p/g van drie voor nema-
toden inderdaad kan gebruikt worden. Herman 8Í a,L. (1984b) specifieerden de
vereisten waaraan de levensryclus moet voldoen om P/e = 3 te gebruiken. zL)
illustreerden dit aan de hand van een levensryclusanalyse van de cosmopoliete
soort Monlnqatena d,U jmcta. rn dit werk word.t voor vier soorten , Monhqdtela
rnLcltopl,vtha-Lrrc", Monl+q.ttena pa)Lva, Monhq'stn-e.L[.a pa,tLQJega-nttr,La, en Chtcomadotta nu-
d,LeapiÍaÍa,, de verdeling van de gewichtsspecifieke productie over de verschil-
lende levensryclusstad.ia getoetst aan d.e criteria van Herman et a,t-. (1984b) .
Meestal wordt uit l-aboratoriur4>róeven het aantal greneraties per jaar in het
veld geschat. Eliervoor moet het verband tussen de ontwikkelingsduur en de
temperatuur (cerlach & Schrage, L97 1 ; Ilopper et. aL., 1973 ; Bergholz & Bren-
ning, 1978 en Jensen, 1983) of noq beter het verband tussen de ontwikkelings-
duur en de combinatie temperatuur-saliniteit (Tietjen & Lee , 1972, L977b) ge-
kend zijn.
In deze studj-e wordt naast dit aspect, de verd.eling
juvenielen en de verdeling van het adult worden van





Per soort wordt de teryeratuursafhankelijke snelheid van de embryonale ont-
wikkeU-nq en van de ontwikkeling van de dd en de 99 met elkaar vergeleken.
Er wordt ook nagegaan of er een verband bestaat tussen de terperatuursafhan-
kelijkheid en de systematische ver:vrantschap en of er in d.it opzicht verschil-
len bestaan tussen koudwatersoorten en tropische soorten. Verder wordt de
gewichtsafhankelijkheid van de enbryonale en de totale ontwikkelingsduur na-
gegaan. Waar het nogeU-jk is worden schaÈtingen vEIn het aantal generaties
in het veld en uit laboratorir:qlroeven met elkaar vergeleken.
aeíp e-t a.L. (1978) bestudeerden de levensq;clus van de predator-omnivoor 0n-
ehoLaLmtU oxqtltU. Naast de ontwikkelingsduur werd de intrinsieke natuurlij-
ke toenanesnelheid r* bepaald bij verschillende tenperaturen. In deze studie
werd voor het eerst de lagere productiviteit van de nematoden in vergelijking
met andere meercellige invertebraten, aangetoond. Dit werd later bevestigd
door het werk van Banse & Mosher (1980) en Heip eÍ. aL. (1982a). In meer re-
cent elq)erimenteel werk rnet de soort DiploLaLmelloídel brucLuL (wanrick,
1981a) werd de energieverdelingr over de verschillende levensstadia in functie
van teq)eratuur en saliniteit onderzocht. fn deze Èhesis wordt voor het eerst
een uitgebreide denografische studi-e gemaakt van de levensryclus, waarbij zo-
wel fecunditeits- als overlevingstabellen worden opgesteld. De juiste bere-
keningr van de intrinsieke natuurlijke toenamesnelheid met de formule van Lot-
ka wordt vergeleken rnet benaderende berekeningsmethoden van r,o. Het veel ge-
bruikte e:<ponentieel model wordt hierbij bekritiseerd en vergeleken met het
logistische populatiegroeimodel. Uiteindelijk wordt voor iedere soort naast
r*, de netto-reproductiviteit (Ro), de geboortesnelheid (b) , verschillende
generatietijdparaneters en de populatiesarnenstetling in stabiele leeftijds-
verdeling bepaald.
In een kort hoofdstuk wordt de opeenvolging en de duur van de verschillende
embryonale stadj-a bestudeerd. In hoofdstukken V.7.a. en V.7.c. wordt res-
pectievelijk de invloed van de terperatuur op de mortaliteit en op de sex-
ratio onderzocht.
I.
II, MATERIAAL EN METHODEN
BTOTOOPBESCHRIWING
De aaltjes werden geëxtraheerd uit de sedimenten van het Dievengat te
Knokke-tleist en de Spuikom van Oostende. Beide bioÈopen werden reeds vroe-
ger uitvoerig beschreven door meerdere auteurs. Voor een uitgebreide fau-
nistische en abiotische karakterisatie van het Dievengat ve::vrijzen vte o.a.
naar Heip (I97L, 1972, L973). Faunistische en floristische inventarisaties
van de Spuikorn van Oostende werden verricht door Leloup & Miller (1940), Le-
loup a Van Meel (1965) en Leloup & Polk (t967). Meer recent werd dit bio-
toop vanuit een dynamisch ecologisch standpr:nt benaderd (PodanEo, I976a, b,
c, d en e).
1.a. DIEVENGAT
Ilet Dievengat is een brakwaterplas gelegen te Knokke-Heist in de Wil-
Iem Leopoldspolder vtak bij het Zwin. De polder werd in L872 Lngepolderd
(Heip , 1976). HeÈ sediment van dit brakwaterbiotoop bestaat uit, goed gesor-
teerd fijn zand (mediane korrelgrootte : 0.233 mn) en is bedekt met een 2 EoX
3 mrn dikke detrituslaag afkomstig van riet eh^agmi-tb cottvtttJJt/6) . De plas
zelf heeft relatief kleine afmetingen, een oppervlakte van ! 1.5 ha en een
maximale diepte van 0.5 m en een gemiddelde diepte van t 15 cm. Door deze
kleine afmetingen zijn enkele abiotische karakteristieken van de ltatelÍlassa
(maximaal ! 23500 Ín3) sterk afhankelijk van de weersomstandigheden. Dit
geeft op jaarbasis grote schonmelingen zowel voor de saliniteit (8-4Oo/oo) |
als voor de ternperatuur (0.6-30"c) (Snol 8.t. aL., 1980). In Tabel (II.1) wer-
den voor de periode (1976-80) de jaargenriddelden van de teÍperatuur en van de
saliniteit samen met de standaarddeviatie (SD) en de respectievelijke varia-
ties weergegeven. Het Dievengat wordt gevoed door twee beken en het zoutge-
halte wordt op peil gehouden door zout grondwater dat onder de zwindijk door-
stroomt. Volgens de saliniteitsklassifikatie van Venetië (Venetië-systeem)
kan het Dievengat als polymesohalien beschouwd worden. Naast de watertemPe-
ratuur en de saliniteit worden in Tabel (II.1) ook de waarden opgenonen van
de pH en van 02, wat voor onze studie samen met de temperatuur en de salini-
teit de meest belangrijke parameters zijn.
Doordat het Dievengat van recente oorsprong is, bestaat de fauna slechr-s uit
een klein aantal soorten. De faunasamenstelling is zelfs anner dan die van
2.
vergelijkbare biotopen (zie HeiP , t976). Heip (t976) geeft de volgende
lijst voor het macrobenthos : twee mollusken, drie polychaeten, zes hogere
crustaceeën, een insektenlarve en drie vj-ssen, \^/aaronder één zeldzame soort.
get aantal vertegenwoordigers van het meiobenthos ligt wat hoger : een 40-
tal nematoden (Smot, pers.med.), elf copepodensoorten, vier ostracoden en de
poliep fuLotohudtLa Leuetzoa.tL, naast een onbekend aantal Turbellaria.
De soorten komen wel in zeer grote densiteiten voor (SnoI Q.t. a't., 1980) :
nematoden (1.106-9.106/m ), copepoden (1.105-t.LO6/m2), ostracoden (1-105-
t.2 rc6/m2) (vranken, 1976), Hydrozoa met PnoÍnluldlr-a" I-euelzanÍi : 15000-
38000 tna./m2). De twee belangrijkste macrobenthische vertegenhtoordi-qers
komen eveneens in zeer grote densiÈeiten voor z Nzneits dive'tt'Sícolon- (Poly-
chaeta : 5000-17000 índ./m2) (tleip & Herman, 1979) en Hqdnobía ttagnonun
(Gastropoda : TOOO-38000 ind./m2) (Herroan , Lg76') .
Deze falrnistische samenstelling wijst duidelijk op een typische brakwatersi-
tuatie (Muus, L967 ; Remane & Schlieper, 1971 en !.lolff , 1973). Deze bioto-
pen worden namelijk grekarakteriseerd door weinig soorten met hoge individue-
le densiteiten. Uit bovenstaande niet exhaustieve soortensamenstelling en
densiÈeiten per taxonomi sche groep bfijkt dat het Dievengat een erg produc-
tief systeem is, het wordt zelfs beschouwd als één der meest productieve bio-
topen op wereldschaal (Heip , t976). In dit brakwaterhabitaat is de prinaire
productie voornamelijk afkomstig van benthische diatomeeën en van de riet-
kraag tP|nagníÍQÁ cotftrun^) die de belangrijkste bron is van organisch mate-
riaal.
1.b. SPUIKOM
Het andere bj-otoop waaruit bodemstalen werden ver*rerkt is de Spuikom
van Oostende. Dit is een poly- tot euhalien brak binnenwater met een opper-
vlakte van 86 ha en een gemiddelde diepte van 1.5 m (watervolume t.29 x
106 m3). De kom staat in Westen vj-a een sluizensysteem in verbinding met de
haven. In het Zuiden is er een verbinding via drie sluizen met het Noord-
Ede-kanaal (Fiq. II.2 naar Podamo, L976a). De Spuikom werd geconstrueerd
rond de eeuwwisseling, om de aanslibbing in de havengeul tegen te gaan door
te spuien (Polk , 1978). Regelmatig wordt het water uit de Spuikon afgelaten,
zodanig dat enkel de diepere (centrale) gedeelten onder water blijven staan.
Dit spuien veroorzaakt grote saliniteitsschommelingen, en hierdoor komt het
systeem periodisch onder stress te staan. Dit resulteert, voor wat het ma-
cro- en meiobenthos betreft in een lage speciesdiversiteit met hoge densitei-
ten per soort (Thielernans & lteip , 1977 ) .
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Het macrobenthos bestaat voor 67t uit Polychaeta (17600 ina./m2) met vier
dorninante soorten, voor 13t uit Oligochaeta (2800 ina.,/m2) , voor 16.5s uit
Gastropoda met twee soorten die numeriek belangrijk zijn, voor 3t uit Bival-
via (een 2-ta1 soorten) en voor 0.5s uit Nemertini bestaande uit één soort
(Thielenans & Heip, 1977) . Het meiobenthos bestaat voor 95t uit NemaÈoda
en haryacticoide copepoden. De nematodengemeenschap bestaat uit een 50-tal
soorten die te sanen een gemiddelde densiteit van t 15OOOOO índ../m2 (Schuur-
mans Stekhoven, L942 ; Thielernans e,t a,L.PlA), lraarvan eï een 15-tal a]-s domi-
nant knnnen beschor:r.rd worden. Drie genera, SabaLLenLa, lÁefunchot-aimtÁ en Tl'te-
ftlÁÍt6 maken 73t van de nematodensamenstelling uit (Thieleraans Zt a.L. , L977) .
De ilarpacticoida-fauna met een gemiddelde d.ensiteit van t 3OOOOO ind./n2 be-
staat voor + 89t uit Canupfla petLplex& (271OOO i,nd./m2 (Thielemans & Heip,
1984). Andere meiobenthosgroepen zoals de Archianellida (10600 tna./n2)
en de Halacarida (6900 Lnd./mz) zijn beduidend minder abundant. De gemiddel-
de jaarteuperatuur in de Spuikom bedraaqt ! t2oc, voor de periode van 1976-
1980 (Thielenans, pers.med.) ; de temperatuursvergelijking van Podamo (I97@)
geeft een gemiddelde watertemperatuur van + 11.6"C. De saliniteit varieert
tussen 25 en 3)"/oo (Thielemans eÍ a,L., t985 ) en de pH schonmelt normaliter
tussen 7.5 en 9.6 (Thielernans QÍ 0,.L., 1978). Door een geleidelijke eutrofië-
ring werden maximale ptl-waarden van meer dan 10 genoteerd. Deze pH-verhoging
was voornamelijk te wijten aan de enorme productie van ULva. LaeÍuea., waarvan
de maximale biomassa op 250 ton drooggewicht geschat wordt. Momenteel kunnen
de thalli van ULva periodisch de totale bodemoppervlakte en het d.aarboven-
staande water innemen (Thielenans & Verboven, 1982). Dit heeft tot gevolg
dat er grote zuurstofverschillen voorkomen tussen dag en nacht en dat zich
bij het afsterven van deze enonne wiermassa rottingsverschijnselen voordoen, r
gepaard gaande met zuurstofdeficiênties en soms vrijwel complete anoxie. Het
d.ecornpositieproces van de ULva-tnatli bevordert verdere eutrofiêring, door
een hoge input van voedingsstoffen in de waterkolom. Voor 1973 werd de bij-
drage van dit wier aan de primaire productie geschat op 15t (Podamo, L975a) .
Op U.Lva" zelf wordt er een betangrijke 'Aufwuchs-gemeenschap' aangetroffen.
De rneiofauna geassocieerd met de UZua-ttratli bestaat uit Turbellaria (max.
335000 tna./m2), Nematod,a (max. ! 15OO0OO ind,./mz), Neni-tIa. au,tQ-nuo-ta.
(max. t 410000 Lnd,./n2), Haryacticoida (max. t 150000 ina./m2) en de Halaca-
rida (max. I 3100 tna./m2). De soortensamenstelling van de epiphytische ne-
matoda is niet gekend.
De stalen werden genomen op punt Vï (zie kaart : Fig. f.Í.2). De korrelana-
lyse van dit punt geeft : zand 85?, slib 13t, grint 2% en een mediane kor-
relgrootte van 121 Um (Thietenans e.t a,L., I97g). De zandfractie bestaat uit
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zeer fijn en goed gesorteerd zand, net een ongeveer symmetrische spreiding
(cullentops, 1973 ; Thielemans e-t a.!-., L97e). De grintfractie besÈaat uit-
sluitend uit schelpengruis. Bij het leegrlopen komt punt VI voor een groot
gedeelte bloot te liggen.
2. STAÀLNAME
In de Spuikoro werden de stalen genomen met een core uit plexiglas met
een oppervtakte van 10.2 cm2 (Govaere & Thielemans, t979), ter hoogte van
punt \rI. Deze core wordt via een tussenstr:k vastgreschroefd op een metalen
buis (zie Fig. II.3). ttet tussenstuk bestaat uit twee cilindrische gedeel-
ten die in elkaar schroeven : het bovenste gedeelte (C) is centraal geperfo-
reerd door een afsluitpin (E), waaraan een nylondraad (F) is vastgehecht,
die omhoog loopt naar het bovenste gedeelte van de buis, dat boven water wordt
gehouden. HeÈ onderste gedeelte (D) van het tveedelige tussenstr:k heeft een
centrale opening die door de pin kan worden afgesloten. In de wand van (C)
zijn ter hoogte van de pin gaatJes geboord (G). De staalname verloopt nu
als volgt : de core wordt verÈicaal met de afsluitpin omhoog, in het sedi-
ment geduwd. Daarna sluit men de centrale opening af met de pin en wordt de
core uit het sediment getrokken en het overtollige vJater loopt weg via de
wandperforaties. Het bodemstaal wordt hierna in een plastiek potje gebracht.
Bij de staalname van ULva, werden enkel sterk begroeide (brui-ne) thalli uit-
grekozen. De thalli werden ondergedompeld in een met spuikouwater gevuld
plastiek potje en daarna gestockeerd bij 8oC in koelkasten met constante be-
lichting en aêratie.
In het Dievengat werden de bodemmonsters rechtstreeks meÈ een plastieken
potje verzameld. Er werd telkens voor gezorgd dat het bovenste, zuurstof-
rijke gedeelte van de bodem werd bemonsterd. De bodemstalen die niet onnid-
dellijk konden worden opgespoeld , werden, voorzien van zuurstof, gestockeerd
in de koude kamer.






laboratorium worden de bodemstalen
1968). Hierbij wordt het sediment
hellende zinken goot, waarover we
cpgespoeld met de gootmethode
verdeeld over een lange
gedurende een 30-tal minuten
f,.
\^rater (net t dezelfde saliniteit als het bodernstaal) Iaten lopen. Het lich-
tere materiaal, namelijk de organismen en het detritus, wordt door het water
rreegenomen, te::wijl de zwaardere zandkorrels op de goot. blijven liggen. Hier-
door bekoupn we een eerste scheiding tussen de zwaardere zandkorrels en het
lichtere biologische materiaal. Regelmatig wordt het sedj-ment op de goot
bespoten met gedestilleerd en leidingwater. Hierdoor wordt het uitspoelen
van het zand en het transport van het biologisch materiaal aanzienlijk be-
vorderd. Het opgespoelde materiaal wordt opgevangen in twee zeven, een
eerste met een maaswijdte van 250 Um en een tweede van 38 Um. Op deze laatsÈe
zeef bevinden zich de voor onze studie interessante nenatodensoorten.
3.b. AGARPIÀTEN IIIET DETRITUSVIEKKEN
Na deze behandeling wordt heÈ opgespoelde materiaal in grote petriplaten
(0 z 14 cn) gebracht, waarin een onaangerijkte bacto-agar-bodem van 0.8-1t
werd gegoten (poedervorrnige bacto-agar opgelost in Dievengat of Spuikomwater).
In deze bacto-agar-bodem wordt op een vi-ertal plaatsen de agar weggesneden.
De holten worden daarna opgevuld met (1) opgespoeld bodemmateriaal en (2)
niet behandeld sediment (zie Foto II.4).
Fig. II.4. : detritusspots in agarylaat.
Rond de op deze manier gemaakte detritusvlekken en sedimentspots, onwikkeLÈ
zich na een paar weken een rijke diatomeeên- en bacteriënflora. Na een re-
latief korte incubatieperiode (2 à 3 weken), waarbij deze agar-detrituspla-
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ten eenvoudigweg bij kamertemperatuur gestockeerd blijven, migreren de ne-
matoden (vnt. predatoren en bacteriëneters) en andere benthosorganismen (po-
lychaeten, oligochaeten, ostracoden en harpactj-coide copepoden) in de agar.
Initieel worden de nematodeneitjes voornamelijk afgezet rond de detritusvlek-
ken. Na een aantal weken rnigreren de nematoden doorheen de gehele agarbodem.
In hun kruipsporen ontstaat er een sterke bacteriëngroei en na een maand ont-
wikkelt er zich een artificiële mi crocosmos waarítree meer dan 20 verschi-llende
nematodensoorten konden onderhouden worden. De platen zeLf zLln op kamertem-
peratuur meerdere maanden houdbaar (fig. II.5). Om vanuit de slibplaten mo-
noculturen op te starten, worden volwassen 99 en dd overgeênt naar kleinere
petriplaten (Ó z 5 cn) gernrtd met een aangerj-jkte bacto-agar-bodem. Deze
adulte wormen kunnen rnet enige ervaring, onder het stereoscopisch nicroscoop
gedete:mineerd worden. Een vijftal van deze petriplaatjes worden vervolgens
samen met een met aqua destillata gevuld plaatje in een grote petriplaat ge-
plaatst, die afgesloten wordt met parafiln (Fig. II.6). Op deze wijze $/er-
den telkens de verschillende proeven (generatietijden, eiontwikkeling en over-
Ieving uitgevoerd).
Fig. II.5 Bewaarwijze van agarylaat met detritusvlek-
ken, let ook op de intense groei van micro-
organismen rond Ce detritusvlekken.
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In de agarplaten ret detrltusvlekken ontwLkkelden de volgende nematodensool?-
ten : óeze soorten behoren tot de verschlllende voedingsblpes (bacterlën-
eters (a) ; dlatoreeén/algeneters (b) ; carnlvoren/ourÍvorien (c) êD êês-
et€rs (scavengers) (d) ) :
t. MonhqttQra niuloptltlvlna. (a)
2. ll. Wva, G/bl
3. r1,{. di^tlurcÍa. G)
e. Monhgathel-I!, panelegavfilb' tal
s. OípLolnínelloídu otclLd @)
G. 0íplol"ainella. spee. (a)
7. Lzptolnínu Unícott, G)
g. TrladÁtt$ perÍsnu'iÁ (a/d)
9. T. acUt (a/d)
10. Rhahdi.tiÁ wnLm (a)
11. Chtwnwdona. rudiupi.tuta 6/b)
t2. Oictnonadonn. cephalaÍa @/bl
n. Neochnomadotto. poeci.Lotenoídet G/bl
t4. PatueantJunehu ueaa @/b)
t5. Arwploátena. vívíPnn (a)
t6. )nclwLaínu oxguti-t (c, d)
17. Vi,tcoil-a. vi-tcota (c)
L8. l'le-tnnelwtninu pni,atiuau (c, d)
4. OPMAKEN VAN DE AGARBODEMS
Àgar wordt in de handel in poedervora verkocht. On meÈ dit poeder een
bodem van bijvoorbeeld 0.5t te maken, lengt men 0.5 g poedervormige agar aan
met 100 cc Dievengat- of Spuikonwater, naargelang de soort die men wil kwe-
ken. Dit nengsel wordt velrvolgens gedurende t een half uur gekookt. Tijdens
het koken wordt het flesje regelmatig en hevig geschud. Hierdoor bekomen we
een heldere oplossing. Na afkoelinq, stijft de inhoud op Èot een gelatineuse
massa die gedurende meerdere maanden kan bewaard worden. Door opnieutv koken,
in een warm-waterbad, kan men de agar later terug vloeibaar maken. In vloei-
bare toestand wordt de agar dan in de petriplaten gegoten. Na afkoeling be-
komen we dan de tlpische agarbodems. Voor de e:<perimenten werd in ieder re-
cipient een zelfde hoeveelheid agar gepipetteerd. Stapsgewijs en zeer con-
creet kunnen we de handeling als volgt beschrijven :
(1) agar in stockoplossing aan de kook brengen (warm-waterbad) i
(2) nutriënten-aanrijkj-ngen in petriplaatjes pipetteren (met een micropipet'
zie verder voor de nutriëntensamenstelling) ï
(3) agar terug laten afkoelen tot 50-60"C i
(4) agar in petriplaatjes bij de nutriênten gieten (pipetteren en exact d,e
hoeveelheid bepalen bij experimenten) i
(5) petriplaatje goed schudden, met gesloten deksel, om homogene verdeling
van de nutriënten te bekomen i
(6) petriplaatjes, samen met enkele met aq.dest. gewulde plaatjes (tegengaan
van verdaÍpinS) in een grote petriplaat plaatsen, die afgesloten wordt
net parafilm (zie Fig. II.6) i
(7) enten van voedsel nadat de agar volledig is opgrestijfd (zi-e verder) i
(8) enten van proefdieren na incubatie van t twee dagen (voor bacteriên) en
meer dan één week (voor diatomeeën en qroenwieren).
Opnoerkingi : bij het opmaken van het gemodifieerd Killian-medium werd de
agar gemaakt met water dat op voorhand is aangerijkt met de
Killian-voedingszouten, bijgevolg valt hier stap (4) steg.
MEDIA
5.a. TERMINOLOGIE
ïn dit werk wordt de terminologie van Dougherty (1960) gevolgd :
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chenische samenstelling volledig gekend
media samengesteld uit een gedefinieerd
basisgedeelte, aangevuld met. een min-
der qedefinieerd supplement (e.9. lever-
extract)
ongedefinieerde chenische samenstelling
(* aantal moet gekend zijn, niet noodzakelijk de soortnaam).





De door nij qebruikte culturen, behoren tot het agnotobiotische oligidische
qape. Voor een overzicht van meer gedefinieerde kweektechnieken ve::vrijzen
we naar Vanfleteren (1978, 1980). De daarin besproken nedia worden voorna-
rnelijk gebruikt voor de kweek van Caenonlnabd'i.til eLegarw. voor een overzicht
omtrent de axenische kweek van vrijlevende mariene nematoden wordt verstezen
naar Provasoli (1977) .
5.b. PRELIMINAIR ONDERZOEK NAAR DE SAMENSTELLING VAN HET VOEDINGSMEDIUM
De door ons bes.tudeerde nematodensoorten werden qekweekt in bacto-agar-
bodems opgenaakt met natuurlijk $rater en aangerijkt met voedingszouten en nu-
triënten. De concentratie van de gebrui-kte agar en de samenstelling van de
aanrijking varieerde naargelang de soort. De media werden uitgeselekteerd
door middel van een empirische werkwijze waarbij een aantal levensrycluska-
rakteristieken, bijvoorbeeld de ontwikkelingssnelheid (1/T rnin) de maximale
densiteiten (N/cm2) en de mortaliteit (hierbij werd een juveniele mortaliteit
kleiner dan 25 tot 30t nagestreefd), als referentie werden genomen. Dit
leidde uiteindelijk tot een aantal media waarin we simultane groei verkregen
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van zowel de testorganismên (de nematoden) als het voedsel (bacteriên en/of
wieren). Uit deze proeven bleek dat het meest succesvolle mediumr het een-
voudige Vlasblom-medium (1963) \^ras.
Het preliminaire onderzoek, dat in deze fase werd uitgevoerd, zal enkel voor
M. rwLenophÍlw.bna besproken worden, voor de andere soorten werden analoge me-
tlrodleken gebrul.kt. : de populatietoename van M. nLcnoplvthalma werd, bestudeerd
bij 20oC (18.5oC-21.5oC) in vier verschillende media: 0.8t nutrient-agar ;
0.8t yeast-extract-agar ; 0.8c bacto-agar + Vlasblom (1t, a-a in Fiqr. II.7)
en 0.8t bacto-agar + Vlasblon (1ts) + silikaat (1t, L5 g/L in de stockoplos-
sing) (tr-E in Fig. II.7). Per medium werd t 7.5 ml agar gepipetteerd in pe-
triplaten rnêt een ó van 5 cm. Deze agarbodems werden daarna geënt net papier-
gefilterd Dievengat-water. Na een paar dagen, als er zich een duidelijke
bacteriële groei heeft ont"wikkeld (zonder contaminatie van schirnmels en gis-
ten), werden hierop 10 99 Ine en 5 dd geënt en per medium werden twee proefop-
stellingen bestudeerd. Vanaf dit ogenblik werd met regelmatige intervals (t5
ègen) de populatietoêname qeteld (zie Fig. II.7)
Í1U
Eria ÍÍ 1! rY.
10 20 30 40 50 60
time (doys)
: M. nícnoplrvthalma z populatietoename bij
verschillende media en 20oC.
o Vlasblom + silicaat in bacto-agar.
a Vlasblom in bacto-asar.
Uit deze vergelijkende proef kon worden geconcludeerd dat de nutriënt- en
yeast-extract-agar ongeschikt zijn voor de kweek van deze nematode. Er werd
in deze media slechts een geringe populatiegroei waargenomen : de adulte
wijfjes waren relatief inactief, ze produceerden na vijf dagen slechts 38 en
48 eieren, respectievelijk in de nutriênt- en yeast-extract-agrar. Bij deze
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controle telden wij geen enkel juveniel en in één petriplaat net nutriënt-
agar vraren al drie adulten (2 99 en 1 d) gestorven. Na 12 dagen werd er geen
verbetering vastgesteld en slechts een tiental juvenielen hadden zich ontwik-
keld uit de afgezette eieren.
De Èoename van de populatie op bacto-agar aangerijkt met Vlasblorn-rnedium is
beduidend beter dan op de vorige twee medj-a. De laatste conbinatie : bacto-
agar + Vlasblom + silicaat geeft duidelijk nog betere resultaten, hiermee
werd een maximale densiteit van 1371 ind./crn2 (tt. 43 dagen met een groeiÈoe-
name (r) = 0.186 dag-l (r is niet gelijk aan de natuurlijke intri-nsieke toe-
namesnelheid r, i zíe ook verder) bekomen.
De gegevens en ve:*rerking van de populatiegroei van M. rnLcttoph.t-ltolmL worden
samengevat in de volgende tabel :
Tabel II.3 : statistische analyse van de populatiegroei bij verschillende
voedingsmedia.
T = temperatuur ('C)
r = toenamesnelheid per tijdseenheid (dagen)
t2 = verdubbelingstijd
N^= maximaal geobserveerd aantal per cmz na een tijd (t)
Ra = coëfficiênt van deteminatie.
ff*:p(0.001
Zonder toevoeging van silicaat wordt er een beduidend lagere maximale densi-
teit N = 384 cm-2 qeobserveerd en een beduidend kleinere sroeitoename (r =
. 
-lu. r+5 oag '.
De voedingsbodem die met deze vergelijkende resultaten het beste resultaat
gaf, werd dan verder gebruikt om de levenscyclus te bestuderen ; hierbij werd
deze bodem gebruikE voor zowel het onderhouden van de stockculturen als voor
de experimenten. Minstens éénmaal per maand werden nieuwe stockculturen ge-
maakt, wat noodzakelijk bleek om continu reproducerende populaties te onder-
houden. Het is namelijk zo dat na een maand ongeveer de helft van de cultu-
ren vloeibaar wordt en dit induceert een hoge mortaliteit onder de nematoden.


































riëngroei, hongeren. Dit kan natuurlijk verholpen worden door toedruppelen
van een bacteriênsuspensie. Toch bleek het moeilijk om met exetrPlaren af-
konstig uit oude bacteriên-arme stockculturen nieuwe, goede stockculturen
te bekomen. Dit laatste is voornamelijk te wijÈen aan een grote initiële nor-
taliteit, bij de overgeënte dieren of door een bijna onbestaande reproductieve
activiteit veroorzaakt door de slechte fysiologische toestand van de aaltjes.
5.c. SAMENSTELLING VAN DE GEBRUIKTE MEDIA
De agardensiteit in onze culturen varieerde tussen 0.4 en 0.8t. Deze
agarconcentratj-es worden in de literatuur "sloppy" of "semi -solid" genoemd.
Voor de Dievengat-soorten werd de saliniteit van de agarbodems constant 9e-
houden tussen !8o/oo en 22o/oo. Voor bodems opgemaakt net Spuikom-water va-
rieerde het zoutgehalte tussen 29o/oo en 3Io/oo. De saliniteit van de agar-
platen werd gemeten met een @ldberg T/C refractometer model 10419.
Eieronder worden de media, Í.raalÍtree gunstiqe resultaten werden bekomen vteerge-
geven :















Ilet medium van Vlasblom (1963) is een gemod.ifieerd medium van Walne (1958,
in brief van Korringa aan Vlasblom, 1963). Vlasblom voegde aan het Walne-
medium 50 q/L glycine toe. Het Vlasblom-medium en de silicaatoplossing
worden afzonderlijk bewaard. De uiteindelijke concentratie van het Vlas-
bloro-medium in de agarplaten is 1*, van het silicaat is dit 0.5-1t. Vlas-
blom gebruikte qlycine, omdat dit aminozuur een qunstig effect had op de
ontwikkeling van de diaÈomee PtrtaeodaeÍ4Lm LZíconruttum. In het algemeen
wordt glycine gebruikt als C-bron, in hoge concentraties wordt het gebruikt
als stabilisator en retaal-chelator (ProvasolL I't eL., t957) .
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5.c.2. Killian-medium (gernodifieerd naar von Thun, L966)




geautoclaveerd zeewater tot 1 l.























De bereiding van heÈ bodemafkooksel gebeurt op de volgende wijze : eerst
werd het licht zure aardafkooksel op neutrale pll qebracht net NaHCO3 of
NaOfí bij lage pII. Daarna laat men het sediment bezinken en hierachter wordt
de bovenstaande vloeistof afgedecanteerd. Deze vloeistof wordt dan verschei-
dene malen gefilterd, eerst door een papierfilter en daarna door membraanfil-
ters (0.78 en 0.45 lrm), totdat men een helder gele oplossing bekomÈ (naar
:l,ee eÍ aL., 1970). De helder gele vloeistof wordt vervolgens ingevroren bij
-20"e. Aldus kan ze lange tijd bewaard blijven.
Dit redium van Killian (1911) is een nodificatie en simplifiëringr van het me-
dium van Miquel (1890, in Provasoli etaL., 1957). Dit laatste was oorspron-
kelijk ont!.rorpen als aanrijkinq van zoet!'rater. Sommigfe componenten van Mi-
quel's- mediun (Mg, Na, K, Br, I, Cl, SO4) zijn in voldoende mate aanwezig
in zeewater en bovendien bleken in zijn oplossing a enkel de nitraten de ac-
Èieve bestanddelen te zijn (ProvasolL et a,t-., l.c.). Daarom vereenvoudigde
Killian (1911) oplossing a tot de hierboven gegeven samenstelling. Achteraf
voegde von Thun (1966) aan het geheel een tj-envoudige concentratie bodemex-
tract toe. Oplossing b van het originele medium bleef relatief onveranderd
(zie de media van Allan & Nelson (L920) en Killian (1911) in Uke1es (1976)).
Toevoeging van oplossing b veroorzaakt een lichte daling van de pH en een
Iichte precipitatie na koken. Uit analyses van het precipitaat bleek dat
bijna alle toegevoegde nutriënten (fosfaat, calcium en ijzer) waren neerge-
slagen. Nochtans bleek oplossing b noodzakelijk en Ukeles (1976) d.enkt dat
ze een "beschermende functie" vervult, namelijk dat de werking van substan-
ties die in licht zuur water toxisch zíjn, door co-precipj-tatie geÍnhibeerd
word.t (Provasoli, 1.c. ; Ukeles, l.c.).
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5.c.3. Fosfor-genodifieerd medium van Walne (1956, brief aan Vlasblon)
FeSO4 .7H2O : 0.278 g
NaIl2PO4 .2H2O : 5.000 g
NaNO3 : 30.000 q
l4nCl2 .4H2O : 0.470 g
aq.dest. tot 1 liter
5.c.4. Genodifieerd ES-mediun van Provasoli (1968)
NaNO3 : 70 mg
Na2IIPO4 .2rl2Q : 10 ng
viÈB12 | 2Vq
thiamine (vit, 81) : 0.1 ng
biotine (vit H) : 1 Ug
Fe (als EUIA . L/IM)* : 5 ml
P11 Irntaal roengeling** : 5 mI
zeewater tot :1000 nl
pH-crrectie tot 7.8 met HCI
* Fe als EDTA 1/1M
Fe(NHa)2(SOa)2.6H2o : 351 mg
Na2EUfA : 350 ng














: 100 .0 rng
: 100.0 nI
IÍet hierboven gegeven ES-medium van Provasoli (Provasoli, 1968 in Ukeles,
1976) wordt in combinatie gebruikt net het fosfor-gemodifieerd medium van
Walne (in Vlasblom, 1963) in de volgende verhouding : vijf delen P-gemodi-
fieerd Walne/één deel Provasoli. De uiteindelijke concentratie van dit meng-
sel in onze agarbodem bedraagÈ 1t. Dit ES-medium van Provasoli wordt voorna-
melijk gebruikt in de "twee fase"-techniek, wáarbij een laag water rrtordt aan-
gebracht boven de agarbodem. In onze culturen werd geen bovenstaand water
gebruikt. Met dit medium werden met succes, populaties van trager groeiende
nematodensoorten gekweekt, o.a. Pana"cavtÍl,toncl,LuÁ caea)Á en AnopI-oátoma víví-
pafLwn (ongepubliceerde resultaten Van Brussel D.). Ikzelf heb met dit gecon-
bineerd medium geen experimenten uitgevoerd. De combinatie werd wel door mij
samengesteld en uitgeprobeerd (na overleg met Ir. L. de Leenheer) en stock-
culturen van M. pahva en N. poeci"Lo,somoideL werden hiermee onderhouden.
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In Tabel (II.4) wordt per nematodensoort de voeding, het gebnrikte kweekme-
dium, de concentratie en de salinlteit van de agar weergegeven. Saroenvattend
kunnen we stellen dat drie monhysteriden <Monhq,steSrn míutoph.tltaLma, Monhqate-
na d,íljtutc,ta en Monhqabto(la parLeleganfitLq en de rhabditide Rhwbd,í-Li's mdLna
in massa kunnen gekweekt worden met 0.8* (M. rwLucoph,thabra, M. paneLeganrtila
en R. manLnq en 0.4t ([,{. d,Ujme,tO bacto-agar verrijkt met 1t vlasbtom-me-
diun en 0.5-1t silikaat (L5 g/L in de stockoplossing). lteÈ dieet van deze
soorten rrras sarrpngesteld uit een mengeling van niet-geÍdentificeerde bacte-
riën.
Massaculturen van l,lonhqatuta palLva, Chnomadona ru.d"Lcapi.Ía.ta en Neoehnomqdotu.
poecilo^omoídeÁ werden bekomen met bacto-agar-bodems aangerijkt net gemodi-
fieerd Killian-medium (von Thun, 1966). Deze drie soorten werden gekweekt
in agarbodems van 0.4t en hun dieet bestond uit een mengsel van niet-geÍden-
lificeerde bacteriên, een vijftal diatomeeënsoorten (zie verder voor de sa-
roenstelling) en het groenwier 0walielLa 
^al-Lna..
6. ISOIÀTIE EN KWEEK VAN DE DIATOMEEEN
De diatorneeën werden op drie
baxters met zuurstofdoorborreling i
verschillende manieren gekweekt : (1) in
(2) in erlenmeyers en (3) op agarbodens.
6.a. IA{EEK IN BA)CTER'S
Phaeodaetqlun ínLcotnu,fum (en het groenwier 0una.liotk ,sa,LLnQ werd
gekweekt in baxters d.ie werden opgehangen in een lichtbak met T.L.-lampen.
Voor deze kiezelwiertjes bestond de gebruikte voedingssamenstelling uit
9000 mf Dievengat- of Spuikom-water, 10 ml Vlasblon-medium en 4 ml
Na2SiO3 .9H2O (L5 g/L). Hieraan werd een initieel inoculum van 100 nl wier-
suspensie toegevoegd. De kweek van P. LvLconnuÍufi gebeurde in volumina va-
riërend van 500 ml tot 1000 rnl. Voor het onderhoud werd telkens 2/3 van de
oude cultuur afgetapt en door nieuw medium vervangen. Het geheel werd voort-
durend doorborreld net zuurstof (Persoone & Uytersprot, L975). Dit bleek
noodzakelijk orndat Pha"zodaeÍq.Lun een niet bewegend organisme is, dat vrij
snel naar de bodem uitzakt als het medium niet wordt geaëreerd (VlasbJ-om,
1963). Het initieel inocul-um werd bekomen bij ir. L. de Leenheer (Labora-
torium Prof.Dr. G. Persoone).
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6.b. KWEEK IN ERTENMEYER.S EN OP AGARBODEMS
Benthische diatomeeên die geassocieerd met U.Lva Laatc{.c4 voorkwêoêÍlr
werden gekweekt in erlenmeyers met CHU-nedir:m (1942) of werden rechtstreeks
gekweekt op agarbodems aangerijkt met gemoóifieerd Ki-llian-medium. De dia-
tomeeën werden verzameld door sterk begroeide UC-va-fnatli te spoelen met ge-
filterd Spuikom-water. Dit spoelwater werd via zeven met een maaswijdte van
10 Un opgevangen in proefbuizen. Na bezinking (24 u), meerdere malen r^rassen
net membraan-gefilterd Spuikorwater (0.45 ps), telkens gevolgd door decan-
tatie van het bovenstaande water, werden de wieren zachtjes met menbraan-ge-
filterd Spuikon-water in petriplaten met een d van 35 mrn gespoeld. Onder de
binoculaire loupe werden deze diatomeeënsuspensies onderzocht op nog aanwezi-
ge contaminanten (vnl. ciliaten o.a. EupLotU). De contaminanten werden zo
nauwkeurig mogelijk ver,vijderd (afgezogen met een pipet). Vervolgens werden
de diatomeeën in glazen erlenmeyers met CHU-nedium (t942) gepipetteerd. Het
(XtU-medium heeft de volgende sarnenstelling :
CHU-mediurn














Van dit CHU-nedium wordt 20 ml gebruikt per liter Spuikom-water. Deze oplos-
sing werd vervolgens verdeeld in kleine erlenmeyers van 100 tot 200 ml. De
erlenmeyers worden vervolgens afgedekt met een prop watten en onder de ticht-
bak geplaatst, bij kanertemperatuur. Na enkele weken is de glazen bodem van
de recipiënten groed begroeid met een gemengde diatomeeëncultuur. In dit sta-
dium worden de culturen opnieuw gecontroleerd op contarni-natie. De qecontami-
neerde culturen worden onmiddellijk geêlirn-ineerd. Diatomeeên uit niet gecon-
tamineerde culturen worden vervolgens overgeënt op agarplaten met Killian-rne-
dium. Deze platen werden gedurende één week onder de lichtbak geplaatst en
werden hierna gebruikt voor de e:<perimenten.
We gebrui-kten ook een andere, meer eenvoudigie, isolatiemethode. Hierbij wer-
den door middel van een insectennaald rechtstreeks kleine diatomeeênpakketjes
van d.e ULva--tnatli afgeschraapt. Deze wierpakketjes werden vervolgens over-
gebracht op agarbodems. Daarna werden deze culturen op een analoge manier
behandeld als hierboven. De contasrinatie met rnicrociliaten is met de laatste
methodiek veel groter dan met de hierboven beschreven methode.
4-Lt.
Met deze eenvoudige technieken werd een gemengde cultuur van de volgende dia-
tomeeën bekornen (deterninatie E. D'Ilollander) :
Navícu,t-a, perLegtLLna (Ehrenberg) Kirtzing
NiÍz.t elvLa o vati's Arnott
Coceonei's ,seuÍo-l-Lun (Ehrenberg) v. panva Grunow
Cqelotell4 sp.
Me,Loai,na. sp.
De eerste twee soorten vertegenwoordigden t 90t van de cellen in onze cultu-
ren (tellingen E. D'Hollander).
SAMENVATTING METHODTEK
In Fig. II.8. wordt de gebruikte kweekmethodiek schematisch samengevat.
Onder A wordt de isolatie van de nematoden, vanaf de staalname tot het bekomen
van de adulte individuen uit de detritusplaten, voorgesteld. Deze adulte ne-
matoden werden, naargelang hun voedingsvereisten, overgeënt op petriplaten met
een bacteriëndieet of naar agarbodems met een diatomeeên (bacteriên) begroei-
ing. De rethode voor het opmaken van de agarbodems met bacteriën wordt voor-
gesteld onder B : papier-gefilterd natuurlijk water wordt nogmaals gefilterd
door een menbraanfilter (0.75 Umof 0.45 Uro); hierna worden de filters gespoeld
met steriel water en het spoelwater wordt opgevangen in proefbuizen met steriel
natuurlijk water dat op voorhand is aangerijkt met, Vlasblom-medium ( 18 op het
totale volune); diÈ bacteriêninoculurn laten we gedurende 3-4 dagen opgroeien
bij kanerÈemperatuuri van deze vloeibare bacteriëncultuur worden dan Èenslotte
enkele druppels gepipetteerd op een agarbodem aangerijkt met silicaat en Vlas-
blom-medium; vanaf het morrent dat een Iichte bacteriëngroei zj-ch manifesteert-
worden de nematoden erop geént. Onder C wordt het in kweek brengen van diato-
meeën voorgesteld. Dit werd reeCs.uitvoeriq besproken onder II.6. De media zijn
dus als dusdanj-g samengesteld dat de groei van de voedingsorganismen en de ne-
matoden simultaan gebeurt.
8. FÏXATÏE EN PREPARÀTIE
8.a. FIXATIE
De aaltjes werden qefixeerd door ze in een embryoschaaltje
met een zeer kleine hoeveelheid water (Dievengat of Spuikom) en
overgieten met het fixatief (t 70oC ; samenstelling = 40t formol
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Samenvat,ting van de isolatietechnieken en van de kweek-










8.b. O\ERBRENGEN NAAR GLYCERTNE
De rnethode die hier wordt gebruikt is cle dampspanningsmethode van
Seinhorst ( 1959) en De Grisse ( 1969) . De nematoden kunnen enkel met het mi-
croscoop (grootste vergroting met inmersie-olie) bestudeerd worden, als ze
zich in medium bevinden dat de brekingsindex van qlas benadert (1.55). Gly-
cerine heeft een brekingsindex van 1.47. De nematoden kunnen echter niet
rechtstreeks in de glycerine worden gebracht, omdaL ze onniddellijk door
plasnolyse hun rrorm verliezen. Bijgevolg rnoet het overbrengen in glycerlne
trapsgewi j ze gebeuren.
De volgende rnethodiek werd hier toegepast :
de gefixeerde nematoden worden in oplossing I gebracht (10 nl formol 40t,
1 ml glycerine en 89 ro1. aq.dest.), hierna wordt de hoeveelheid oplossing I
zoveel mogelijk verklei-nd en daarna wordt het. embryoschaaltje met de nemato-
den (zonder deksel) één nacht (15 u) bij 40oC ineen gesloten dessicator geplaatst,
trraarvan de bodem bedekt is met ethylalcohol (95t) . Door de danpspanning zal
het r.rater vervangen worden door alcohol. De volgende dag wordt het enbryo-
schaaltje ult de dessicator genomen en laat men de alcohol een beetje ver-
danpen. wanneer er een beetje alcohol is verdampt, voegt men oplossing II
(95 nl ethanol (96t) + 5 nl glycerine) toe. Uiteindelijk voegen we oplos-
sing III (50 ml ethanol (96t) + 50 nl glycerine) toe en laten we de alcohol
volledig verdampen. Dit alles gebeurt bij 40'C. Als de aaltjes zich in zui-
vere glycerine bevinden laat men alles afkoelen in een met CaCl2 gevulde des-
sicator.
8.c. PREPARATTE
De nematoden worden in aluminium dr:bbel-dekglas-preparaten (Cobb, I9t'7)
gebracht met de glyceel-ring-methode (zie De Grisse, t97O, DeeI III). In de-
ze rnethode worden de nematoden op een vierkant dekglaasje gelegd in een drup-
pel glycerine. Naast de nematoden leqt men glasstaafjes. Hierop wordt een
ve:*rarmd rond dekglaasje aangebracht, dat wordt vastgemaakt met een glyceel-
ri na
9. OBSERVATTEKAMERS
9.a. GEMODIFÍEERDE PETRTPLAAT NUNCLON R.
Voor de proeven met
petriplaat nunclon R (0 :
l,lo nhq,s tneLla ycanzLeganÍuLa" r.rerd een




eenvoudigde in belangrijke mate de observaties onder het stereoscopisch ni-
croscoop. I'lidden in de petriplaat werd een centrale plexiglasring vastge-
kleefd (0 , 14 mm ; hoogte ; I rnn). In de binnenste kamer (2) brengt men
een laag aga:medium en in de buitenring (2) wordt qedestilleerd water gepi-
petteerd, om de uitdroging van de agar te verhinderen. Tijdens de observa-
ties (tellingen) werd het, water uit de buitenste ring gezogen en werd de pe-
triplaat omgekeerd. Op de bodenn van de petriplaat werd een kruis getekend
en ieder kwadrant werd genummerd. Deze procedure vereenvoudigde in belang-
rijke maÈe de tellingen van eieren en juvenielen en maakÈ een veel efficién-
tere controle van de proefopstellingen mogelijk.
9.b. OBSERVATIEIGMER.S VOOR MICROSCOPISCT{E OBSERVATIE
9.b.1. Observatiekaner tlpe A (Maertens, 1975)
Voor de fotografie van de verschillende eistadia en voor de eimetingen
werden genodifieerde observatiekamers type A (Maertens, t975 gemodifieerd
naar Heinert, 1969) gebruikt. Deze kamer bestaat uit een aluninj-urn preParaat-
houder (Cobb, L9t7) met omgebogen rand. Hierin wordt een rechthoekig draag-
glaasje vastgeklemd met twee stukjes karton. Op dit glaasje wordt een geslo-
ten (i.p.v. een open ring) vaselinering aangebracht. In de vaselinering wor-
den enkele glasnaaldjes (nylondraadjes) gedr:rud. Binnen de vaselinering wordt
een druppel (Dievengat- of Spuikomwater) met enkele eieren gepipetteerd. Ver-
volgens wordt hierop een rond dekglaasje gelegd.
De foto's werden genomen met een microfotoautomaat !íild met objectief 50x of
100x. De film heeft een gevoeligheid van 21.DIN. De meeste eieren worden
gemeten met een vergroting van 15x (oculair) en 50x (objectief).
9.b.2. Observatiekamer t)pe C en D (Maertens, 1975).
Observatj-ekamer C en D, werden gebruikt voor de studie van de embryo-
nale ontwikkeling en voor het bepalen van de tijdsduur van de verschiliende
embryonale stadia. Deze kamers bestaan uit een centrale opening omgeven door
een boord. Írraarrond een kanaal loopt dat in verbinding staat met een L-vormi-
ge Èunnel dat aan de bovenkant van de observatiekamer uitmondt. Via deze
tunnel kan gedestilleerd ïrater in het kanaal worden gepipetteerd zonder de
kamer te openen, Gedurende de,oroeven vrordt op het bodemglaasje van de ob-
servatj-ekamer met een stift een genu[unerd rooster getekend. Hierdoor kunnen




































Fig. II ?. Gernodif ieerde petriplaat nunclon R.
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In de centrale kamer wordt een dunne laag agar (20-tat druppels) gepipetteerd,
die na opstijven geÍnoculeerd wordt met bacterj-ên. Na enkele dagen worden
hierop een 20-tal jonge 99 roe geênt. Na een paar uren worden deze 99 terug
weggenonen. Vanaf dj-t ogenblik deden l^te om het uur (behalve 's nachts)
waarnemingen. Op de eerste observatie werd de plaats van afzetting, het aan-
tal en het ontwikkelingsstadiuro genoteerd. Bij de volledige observaties werd
enkel het stadium genoteerd.
rO. !{EGINGEN
Iíet drooggewicht van adulte nematoden werd bepaald met eên Mettler ME
22 eLectronische microbalans (nauwkeurig tot op t 1 pg). Na fixatie van de
aaltjes op de hierboven beschreven manier worden zij roeÈ een naald één voor
één overgebracht in een met gedestilleerd water gevuld embryoschaalt'je. Na
één uur worden ze op dezelfde manier (één voor één) overgebracht naar een
ander enbryoschaaltje en vervolgens worden ze overgebracht in een oP voor-
hand gewogen aluminir:m weegbootje. Hierna worden ze achtereenvolgens 2 uur
gedroogd bij 110oC, afgekoeld in een dessicator en ge$togen met de microba-
lans (Dumont Q.t. a1"., L975) . Minstens 100 nematoden werden samen gewogen,
hierbij werd er naar gestreefd dat het totale drooggewicht niet kleiner dan
10 yq was. Enkel voor M. pdhQlegenÍu'La ts dit niet gelukt-
II. PROEVEN EN CONTROLE
De experimenten die i-n deze verhandelinq worden besproken kunnen inge-
deeld worden in vijf grote groePen :
1. bestudering van de emhryonale ontwikkelingsstadia (fotografische beschrij-
ving en duur van de verschillende stadia) i
2. ontwikkelingsproeven : uit deze proeven werd informatie bekomen over het
uitsluipingspercentage van de eleren, de juveniele mortaliteit, de sex-
ratio (verhouding óó/991, de ontwikkelingstijd (Trir, zLe verder) i
3. opstellen van oe groeicurve gedurende de postembryonale fase, waarbij de
vonn van de groeicurves van verschillende soorten werd vergeleken 'i
4. opstellen van populatiegroeicurven bij verschillende temperaturen i
5. opstellen van levenstabellen (life tables)
a. fecunditeitsproeven : studie van de reproductieve capacite:-r- van de
vror:s.reli jke adulten.
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b. overlevingsproeven : bestudering van het mortaliteitsmodel van de adul-
ten en het schatten van de geruiddelde adulte levensduur.
De ptoeven, opgesomd onder 10.1-10.5, werden telkens ui.tgevoerd in functie
van de teuperatuur. Bij één soort, M. nLUcoph.thatna werd ook een saliniteits-
studie uitgevoerd. Voor informatie omtrent het opzetten en de controles van
deze proeven wordt ve:srezen naar de respectievelijke hoofdstukken.
L2. STATISrISCHE ANAIYSE
Voor de statistische analyses werden de volgende basiswerken geraad-
pleegd :
- sreel, R.c.D. a J.Ir. Torrie, 1960. Pninc,ípLel and prLoeeduLu od tta.Li's-
LLe,s. Wi-th apecLa,L zedutence to tlte bio.Logíeal ,sc,Lenee,s. Mccra!,r-ïrill
Book Corpany, Inc., New-York, 48 1 pp.
voor de tlree $regs-variantie-analyse met ongelijke aantallen in de subklas-
sen (blz. 265-276 ; hoofdstukken 13.4 ; 13.5 en 13.6).
- woolf , c.M., 1968. StatLtLLc's don bioLogiÁLs. PnLndcpLu 06 bíone-tnq.
Van Nostrand Company, Inc., Princeton, 359 pp.
voor de AIIOVA's bij de lineaire regressies.
- 
Ileller, R., 1968. lÁanueL de tta,tísticque bíoLogícaue. Paris, Gauthier-
ViIIars, Editeur, 296 pp.
voor de berekening van de confidentielimieten rond percentages bij grote
sÈeekproeven (btz. L67-179 ; hoofdstuk 13).
- siegel, s., 1956. Non panane,tnLe,stnLílLtct don- tttz bzttavíouna,L aicencu.
International student edition. McGraw-Hill International Book Courpany,
312 pp.
voor aI de niet-parametrische testen.
- sokal, R.R. & F.J. Rohlf , 1981. &Lome,tnq. Tlrte ptuLncLp.Lea and prLa,cLLce
oó 
^ta.tULLc'S 
in bíoLogíea,L lbeo"Lcll. second Edition. !{.H. Freeman and
Company, 859 pp.
als basis referentiewerk.
- Rohlf , F.J. & R.R. Sokat, 198t. StaÍ,LsLLeaL tabl"ot. Second Edition.
W.H. Freeman and Company, 219 pp.
om de probabiliteitsniveau's te schatten.
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iII, LITERATUUROVERZICHT IN VERBAND MET
KEN EN LABORAÏORIUMKWEEK VAN ENKELE
RIENE NEMATODEN
I SOLATI ETECHN I E-
VRIJLEVENDE MA-
1. VROEGE AGNOTOBIOTISCHE KWEEKMETHODÏEKEN
Von Thun (t966) publiceerde één van de eerste technische artikels over
het kweken vêrn mariene nematoden in laboratoriumomstandigheden. tlierin wor-
den enerzijds kreine cultuurkamers (rnicro-dia aquaria) en anderzijds een
kweeksysteem besproken dat is samengesteld uit deze rricro-aquaria. Door rta-
tercirculatie worden deze nicro-aquaria conLinu van zuurstof voorzien. Dit
systeem kan volgens von Thun (1966) gebruikt worden om interstitiêle zand-
soorten te kweken. Als medium gebruikte von Thun (1968) gemodifieerde brak-
lvater-agar (0.4 g 1OO rn-l-1 water naar Killian). Met dit medium kweekte hij
een zestal soorren <AdoneholnLmuÁ tha,tLo^^op|LqgaÁ, Ch,novadotui-fu" tenwí's, 0i-
plolaínella ocQ-IJaÍa, 0Lplota,ine-UoLdu oóclLei, DíplolaLnelloídu i,tland.Lea
en lÁonltq'Sten, ditSjunctl) synxenisch met verschillende micro-organismen Zoals
pennate diatomeeën, bacteriën en flagellaten. Later werd von Thun's medium
gebruikt door Gerlach en Schrage (Lg7I) voor het kweken van Monlrtq'SteZa dÁÁ-
jweÍa ert Thelit'StuA pUÍZruLU. Gerlach & Schrage (L971) gebruikten een con-
centratie van 0.2 g agar per 100 mI gemodifieerd Killian nutriëntmedium. Op
de agarbodems werd een laag zeêwater aangebracht, en hiervan werd om de week
ongeveer 40t vervangen door vers zeevrater. Het voedsel in deze culturen be-
stond r-:-it bacteriën en andere micro-orqanismen. Gerlach & Schrage (L972)
gebruikten dezelfde methodes voor twee andere soorten, nanelilt< )ncho.LaímU
bttaelrtqeutcuÁ en HalLclrtoanolaimu tLob$tuÁ. Beide soorten werden initieel
gehouden in zeewater met een saliniteit van 32"/oo. Het zeelrtater $tas aange-
rijkt met stukjes van het wier LawtnUuca. Een andere soort, 9eAmodOna. 
^Ca'{--deyAi't, kon niet gekweekt worden in Killian-agarbodems, omdat de soort niet
in de agar kon doordringen. Bijgevolg werd deze soort gehouden in Boveri-
schalen, gevuld met zee\^/ater (32"/oo S) waarin opnieuw stukjes LanLnanLa-
weefsel werden aangebracht. Het water werd om de 3 à 4 weken ververst.
Chitwood a Uurphy (L964) gebruikten met havermout aangerijkte zeewateragar
om Monhqatena d,U juneta te kweken. Met deze eenvoudige techniek gedijde de
soort goed. Enkel !.ranneer fungi de culturen overgroeiden bleek de soort
niet in staat om te overleven. Dezelfde auteurs bestudeerden eveneens een
andere soort, namelijk 2ípLolaíne,t[-a ,setnne,LdenL. Deze soorÈ werd geisoleerd
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uit net have:mout aangerijkte agarbodems (2 g aqar en 0.5 g havermout per
100 ml zeewater), $raarop kleine hoeveelheden sediment werd geênt. Hierdoor
ontwikkelde er zich een rijke microfauna en flora. D. ,SehnuLdWL yon ook
gekweekt worden in zeewater (zonder agar) aangerijkt met maismeel en haver-
mout. Deze culturen konden meerdere jaren bewaard worden. ltierbij was het
enkel noodzakelijk om regelmatig de hoeveelheid mais en havermout aan te
vullen en om vrater dat verloren ging door verdamFingr aan te vullen met ge-
destilleerd water. on D. aclnne.LdWL te kweken in microculturen werd een me-
dium gebruikt dat bestond uit zeewateragar (agarconcentratie niet venneld)
aangerijkt met maÍsmeel en calciumcarbonaat. Voor beide soorten werden met
deze media vrij lange ontwikkelingstijden (T*irr, zie verder) bekomen' waar-
door we nogen veronderstellen dat deze media ninder geschikt zijn dan Killianrs
agar en dan rnethoden di.e later werden ontwikkeld voor de kweek van lÁOnItqtte:tn
d,íSjmc,ta. Bovendien kon Chitwood en Murphy's medium van zeewateragar met
maÍsmeel en calciumcarbonaat nieÈ gebruikt worden voor de kweek van 9gonÍoa'
torna cal'Ldonw.ewn (Viglierchio a Johnson, I97t) . Andere nedia, zoals zeewa-
teragar aangerijkt met suiker (zuiver en geÍnoculeerd met weefsel van Egte-
gía. Laeviga.ta en LanLnanía d,Lgi-ta,tal bleken niet geschikt. Nog andere rE-
dia, zoals Gey's en Elank's zoutoplossingen (beide oplossingen bevatten ge-
ringe concentraties aan bicarbonaten en fosfaten) en natuurlijk zeewater kon-
den wel gebruikt worden om de soort in leven te houden, dit evenwel zonder
reproducerende individuen te bekomen. In koud zeewater (4oC) dat dagelijks
doorborreld werd met zuurstof en dat dagelijks werd ververst, kon de soort ge-
durende meerdere weken in leven worden gehouden. 50t van de eieren die me-
chanisch uit de uterus werden vervrijderd ontwikkelden bij 15oC binnen 30 da-
gten tot juvenielen. De soort kon evenwel niet opgekweekt worden tot het
adulte stadiurn.
Tietjen (1967) gebruikte erlenmeyers van 125 rnl gevuld net 50 mI gefilterd
(t4illipore EIA ; 0.45 Um poriênwijdte) estuariuuwater en stukjes rottend met
"Aufwuchs" begroeid zeegras To,SteSta- mUtina voor de kweek van Monhqdtena dí-
LLeauda.to.. Uit. rnijn observaties bleek evenwel dat vloeibare media rninder
geschikt zijn dan de 'sloppy' (0.2-0.8t) agarbodems die meestal gebruikt wor-
den voor de kweek van mariene en terrestrische nematoden . Zo zet lÁonfu7,St1e't--
La polcelegayLtu,La-, een met M. diLLeaudaÍa naurr versrante soort, haar eieren bij
voorkeur af in stukjes agar (Vranken Q-t aL., 1981). Bovendien toonde t{. pah-
e,t-egantu24. een beduidend lagere activiteit in vloeibare culturen. Individuen
van ,l{. d.L(icauda.ta opgekweekt met deze techni-ek, realiseren een ontwikkelinqs-
tijd van ongeveer 30 dagen bij een temperatuur van 20 tot 25"C. Dit is lang
voor een nrcnhvsteride .
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Hopper, FelI & Cefalu (1973) isoleerden de volgende zes soorten . Rhabd't'tí'S
matvLna, DípLolo-Lme&oídu sp., 0ípl-ots,Lme,LLa. oeella.ta, EnopLu pa.tta.(iÍ.ton-a-
UÁ, )nelnoLaLmuá sp . en Ha,LLplee-tu dotua.U's, van rottende mangrovebladeren
RlvLzophotta manglU die bovenop maismeel brakwateragar (Drrco, 0.5 g l-I en
15o/oo S) werden geÍnoculeerd. Verscheidene andere organismen' zoals cope-
poden, polychaeÈen, foraminiferen, platwormen, rotiferen, gastrotrichen en
tardigraden, samen rnet mi cro-organismen (bacteriên, protozoën, fungi en dia-
tomeeên) koloniseerden de agar. Monospecifieke nematodenculturen werden be-
komen door str:kjes agar, waarin zj-ch zowel nematoden als micro-organismen
bevinden, over te enten naar nieuwe culturen. Bacteriën, die tegelijkertijd
werden overgebracht, dienden als voedsel. De stockculÈuren werden bewaard
bij kamertenperatuur.
2. FUNGUS-MAT-METHODE
Meyersr Feder en Tsue (1963, 1964) bespreken technieken voor het in
kweek brengen van de stekeldragende euryhaliene nematodesoort Aphelzneltoide'S
movLína.. De soort werd geÍsoleerd van de rhizosfeer (sediment rond het wor-
telsysteen) van Tlta.La'saía tUtttd*nun (schildpadgras). De fungi, waarop de
nematoden aanwezig waren, werden na isolatie, geÍncubeerd in zeewater htaar-
aan 100 mgll chlooramphenicol (C11II12O5N2CI2) werd toegevoegd om de bacte-
riëngroei te temperen. Fungi die bij de experimenten werden gebruikt, wer-
den opgekweekÈ in erlenmeyers van 125 ml, die werden genrld met 25 ml zeewa-
ter dat werd aangerijkt met 0.1t gistextract (DIFCO) en lt glucose. De er-
lenmeyers werden cgntinu gteschud. Als inoculum werd 2 mg fungus (droogge-
wicht) gebruikt ; dit werd geisoleerd uit stockculturen die werden gehouden
in zeewateraqar van 1.5t, aangerijkt met 0.lts gistextract (DIFCO) en 1t glu-
cose. Nog voor de inoculatj-e werd in iedere erlenmeyer een gewogen steriel
glasplaatje aangebracht. Op dit glasplaatje ont'nrikkelde ziêh binnen de 3
tot 7 dagen een uniforme en compacte zwamvlok. De zwamvlok werd vervolgens
grondig gewassen in steriel zeewater. Hierna werd de zwamvlok (nycelium)
aseptisch overgebracht naar erlehmeyers, grevuld met 25 m1 steriel zeewater.
Vervolgens werden 300 tot 700 nematoden geinoculeerd in iedere erlenneyer. In
de e:<perimenten zeLf, werd de groeirespons van de nematoden in functie van
de verschitl-ende schimmels bepaald. Hierbij bleken de mycelia van Oendnq-
p|vLelLa anenoJuLa, een cosmopoliete mariene deuterorqlceet en de ascomyceet
HoLorpl+aenia med,Lo^eLLgen-a uitzonderli jk geschikt als voesel en als sub-
straat.
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Deze "fungal-mat"-methode, waarbij schimmels opgroeien in laboratoriumomstan-
digheden op ptaatjes bestaande uit cellulose (Ó , 4.2 cm ; Millipore Filter
Corp N.Ap 1004700) of glasvezel, werd door Hopper & Meyers (1966b) en Meyers
& Hopper (L966, L967), gebruikt als 'trapping-substrate' om nematodenpopula-
ties in de natuur te bestuderen. Dezelfde twee hoger vermelde funqi ?. arLe-
nalvLa en H. med,Lo^Q,LLgZrLa., werden gekozen als substraat omdaË beide schinmels
compacte matten vo:mden op de twee verschillende plaatjes en omdat zij intact
bleven na onderdompeling. De schinmelmaÈjes werden geplaatst in een open
plastieken drager, die werd bevestj-gd aan een houten paal. De twee openingen
van de drager vrerden afgesloten met een netje (Saran screen). IIet volledige
apparaat (i.e. de plastieken drager, gevuld meÈ de zwamrlok, afgesloten met
het. netje en vastgehecht aan de houten paal) werd ondergedompeld en blootge-
steld aan naÈuurlijke omstandigheden. De op deze manier ondergedompelde
schiromelsubstraten werden voor bijna 100? gekoloniseerd door graviede wijfjes
van de soort MeJonchoLaLmu 'scLcctu, en di-t binnen een periode van 24 iuoE 48
uur. Hierop volgende onderdompeling in laboratoriumomstandigheden, resul-
teerde in de toename van soorten van de volgende genera ; Monhq,Stotca, Pno-
chnomadottQ]-[-a., AnneoLaLmu,t, Aeantltoncllrr^, 0íploLaLme-!1a., Clnnomadon-0", Sqmplo-
eo^toma en Vi,Aco'SíA, waL er op wijst dat eieren van deze soorten werden afge-
zet in de schimmelnatjes. Verder werd er gesuggereerd (Meyers & HoPper,
1966) dat de wijfjes van M. te-Lleu,t aangetrokken worden door enerzijds stof-
fen die worden geproduceerd door het fungus-cellulose-systeem of anderzijds
door attractantia óie worden geproduceerC door de micro-organismen die zich
op het systeem bevinden. Andere auÈeurs, namelijk Lopez, Riemann & Schrage
(t979), beschreven dit fenomeen als een vorm van broedzorg, waarbij de jongste
juveniele staóia voorzien worden van hoge concentraties opgelost organisch ma-
teriaal. Analoge associaties tussen nematoden en fungi werden vraargenomen op
katoen-cellulose-filters (Meyers & Hopper, t967) .
Hopper & Meyers ( 1966b) gebruj-kten dezelfde fungus-cellulose-methodologie,
hetzi j on Acavvt/toncLua cobbí, Chnoma"don-a ma'cLoLlitnoidu, ctrtnomq'don'Lna epíciz-
mo^, Euelnnomadon-z. gau,(ica-, Monltqatt"ella. pa/LQlegantLle en ViÁeotia nnelarrtp|ví-
da te isoleren uit de natuur, hetzij om de soorten in kweek te brenqen in la-
bo rato riumoms tandi ghe de n .
Aeaytthone|tU cabbí werd geÍsoleerd van een zwamvlok die werd ondergedompeld
gedurende zes dagen in een TLu,t-a,a,Sía tUÍudLnun-gemeenschap. Deze soort werd
in kweek gebracht door kleine stukjes van het mycelium te inoculeren op 0.5*
zeewateragar. Als voedsel werden gespoelde cellen van de mariene gistsoort
(tÍy-111, KluvettomqcU a,QÁÍJJ.0v1i,L) toegediend. rn deze omstandigheden (geen
verdere speci-ficaties omtrent de omstandigheden werden gegeven) realiseerde
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A. cobbí een groeisnelheid (berekend als r = (ln Na - ln No)/t, net Nt(o),
de populatiegrootte op tijd t(o)) t T = 0.045 da9-1. A. cobbí werd in gemeng-
de culturen gekweekt, tesamen rret Monl+qatelta, spp. Cl'vt-omadorLa. maeJLoLaLmoíde,t
en Cl'womadotuLna epídenoa, werden beiden gekweekt op zwamvlokken, ondergedom-
peld in erlenreyers gemld met zeewater. Voor de laatst genoemde soort, wer-
den de matten geinoculeerd met materiaal afgekrabd van TlnaLa'sÁ.t4.-bladeren en
rhizonen, en ondergredompeld gedurende 30 dagen. Gedurende deze periode werd
een groeisnelheid r = 0.074 dag-1 qerealiseerd. Een andere soort, Etrchnoma-
dona gau(iC4, werd initieet in fungusculturen gehouden. Achteraf werd de
soort qekweekt op nyceliumproppen van de fungus 0zndn-qph,Lella anznanLa. In
deze culturen varieerde de populatieÈoename tussen -0.021 en 0.098 dag-I.
Deze discrepanties in de r-waarden wijzen dui.delijk op een heterogene popula-
tiegroei in de verschillende simultane replicaten. llonl,tq'StneLLa. pallalegan'
tu,La. @ude benaming Monhgatena ytaneLegantut4 werd gekweekt op zeewateragar,
aangerijkt net gistcellen. In deze culÈuren voltooide M. pUí.8legen'tula. haar
levenscyclus binnen de 30 dagen en werd er een r gerealiseerd van 0.070 dag-1.
Met dezelfde fungus-mat-Èechniek werd de levenscyclus van VLteo,Sía mdclLaJnpli-
d4 bestudeerd. Hierbij werd speciale aandacht besteed aan de manier van ei-
afzetting, de verandering van sex-ratio in veld- en laboratoriumomstandighe-
den en werden er observaties bekomen betreffende de daminhoud van deze soort.
EXPERTMENTELE PROCEDURES GEBRUIKT DOOR TIETJEN EN MEDEWERKERS
Isolatietechnieken en zowel gnotobiotische als xenische kweekmethodieken
werden beschreven door Lee e,t a.L. (1970) voor de volgende soorten : Rlnabd'í.tU
mutina, CLrnomadotu. sp., Chnomadona- axi, Chnonsdotta quadnilLnea, )ncho.Laimul
paia.LangrLueyÁiÁ en Vi'seoaia cannLzqen^iÁ. rn dit werk worden rnethodieken en
media, voor het in kweek brengen van voedingsorganismen uitgebreid besproken.
Chnomadott4 sp. werd 24 generaties i-n continue kweek gehouden op Erdschreiber
3, synxenisch mer Ni-tucltLa aeieu,LanLt (Br 38) , Cqlindnotheca [u,tídonni's
(BI 27) , Cltt-ottoeoccun sp. (38) en ongeidentificeerde bacteriën. Chnomadona
a"x,L en 0nel'tola,Lmu's pahol-angtLua-nÁiÁ werden respectievelijk I en 2-3 genera-
ties gehouden op Erdschreiber 3, synxenisch met Nítzfclq,La, a"cLatLa,nitS (Bf 38)
en nieÈ qeÍdentificeerde bacteriën. Chnomadana quadli-Iinea- kan gedurende
acht generaties gehouden worden op hetzelfde Erdschreiber 3 medium, synxenisch
rnet NítueLvLa" acLcuLilLÁ (Bf 38) , Bl 52 en ongeidentificeerde bacteriên. Viseo-
.lía. eanvLeuenÁL| werd gedurende 25 maanden in zeewater j-n agnotobiotische om-
standigheden gehouden. De overbiijvende soort, Rlnbd,í,tU mart'Lna, werd zeer
intensief bestudeerd d,oor zowel Tiet-jen 8Í. aL. (1970) als Lee Q.t a,t-. (1970) .
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De soort $rerd geÍsoleerd van kleine hoeveelheden macrophyta (Z7^ÍUL4 ma,LLna,
0.2 g drooggewicht) die na de staalname, onmiddellijk geinoculeerd werden in
erlenneyers gerruld rret 30 nI gekoeld zeewater. Deze isolatj.eprocedure werd
algerneen gebruikt, ook voor het bekomen van de andere soorten. Kleine ge-
deelten van deze stalen, die meer dan 50 individuen bevatten, werden geino-
culeerd in vloeibare differentiëIe groeimedia (Lee 8t a,L., 1970) en/of op
agarbodems die met dezelfde media werden aangerijkt. Deze culturen werden
geÍncr:beerd bij 15 of 25"C. Vervolgrens werden de culturen waarin hoge den-
siteiten werden bereikt onderverdeeld in verschillende recipiënten. Hierna
werden de nematoden aseptisch gewassen in steriel zeewater, met of zonder
antibiotica, en venrolgrens werden de wo:men overgebracht naar verse media met
potenÈiële voedingsorgranismen (gnotobiotische omstandigheden). Lee a Muller
(1975) beschrijven een andere aseptische wastechniek die voor R. matVLna kon
gebruikt worden, en waarbij gebruik gemaakt wordt van een handcentrifuge en
een vortex-menger. tlierbij worden de dieren in steriel water in een steriele
centrifugeerbuis gebracht. Na centrifugatie en als de wornen de bodem van de
buis hebben bereikt, wordt, in steriele omstandigheden, het bovenstaande was-
vrater vervangen door vers steriel water. Deze handeling word,t + 15 maal her-
haald.
rn hun werk benadrukken zowel Tietjen Q.t aL. (1970 als Lee QÍ. aL. (1970) het
belang van de fysische karakteristieken van de rnedia die voor de kweek worden
gebruikt. Bvb. bij R. ngluLna werdenmetschuine agarbodemsrmet de agar ongeveer
parallel met de wanden van de proefbuizen, de beste resultaten bekomen, Èer-
wijl de overleving in vloeibare culturen zeer klein is. Na deze voorberei-
dende handelingen werd R. mMtina in kweek gebracht, op zeewater nutriêntagar
(23 q nutriëntagar (DIFCO) op een mengsel van 500 mI gedestilleerd \.tater en
500 n1 zeewater ; het geheel werd gedurende 15 min. bij 1.02 atn. gesterili-
seerd in een autoclaaf) , op media nr. 9 & 10 (tee eÍ a.L, , 1970) , en dit tri-
xenisch met- Wcllococcl.Á sp., Pyeudomona,s sp. en FLavobacÍenLum ma)IiruM. zwam-
vlokken, di-e aanwezigt waren in de eerste subculturen, afkomstig van de agno-
tobiotische stocks, werden ve::vlijderd na vier opeenvolgende overbrengingen
door rnycostatin (50 ug-50 mg,/ml) en fungizone (50 uq-50 mq/rnl) bevattende
media. Monoxenische culturen meE P^e.udomonaÁ sp. werden bekomen na toevoe-
ging van 200 vg/nL Erythronqgcine, wat een bacteriocide werking heeft op zowel
Fl-avobaetenLun manLnun aIs WLcLocoecuÁ sp. en een bacteriostatische werking
heeft op PazudomonaÁ sp. (Lee zt. aL., 1970) .
Tietjen & Lee (1975) ontwikkelden axenische kweekmethodes voor R. muuLna.
Hierbij werden tsree verschillende wastechnieken grebruikt om aseptische indi-
vid.uen van R. marLLna, die gehouden werden op monoxenische culturen meL P^eu-
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domonnÁ sp., te bekomen : (1) voorzichtig ind.ivid.uele overbrenging met een
micropipet door steriel zeewater, (2) analoge methodiek als Lee & Mu1ler
(1975). De eerste axenische culturen Í^raren samengesteld uit schuine zeerrta-
ter-nutriênt-agrarbodems, aangerijkt met dunne reepjes geautoclaveerde runds.-
lever. Verdere verfijning van het medium leidde tot de selectie van een me-
dium, sraarvan de samenstelling gebaseerd is op Gracers Í962) insectenmediurn
en een mariene zoutmengeling, aangerijkt met schapenbloed (dit laatste werd
later vervangen door runderhaemoglobine), casaninozuren en vetrijke materia-
len (zoals eidooier, ei en lactalbunine). Met dit medium werden groeiende
en zich reproducerende individuen van R. malLLna, bekomen. Rundsvetextracten,
zoals TEM (triethyleenamine) en T!ilEEN-80 (polyorqfethyleensorbitan monooleaat),
aangernrld met eipoeder, konden de casarninozuren aanwezig in het vorige medium,
vervangen. De ongedefinieerde vetten konden worden vervangen door mengsels
van oliezuur, pahnitinezuur, linoleenzuur, linolzuur en stearinezuur. Er wer-
den geen vervangingsproducten gevonden voor de "ei-dooier"-factor. Dit liet Tiet-
jen & Lee (1975) veronderstellen dat R. nAuLna. over minder vet-synthetiseren-
de eigenschappen beschikt dan terrestrische nematoden (Vanfleteren, 1980).
voor de isolatie van Monltq,SteJr.a, deniieu,LaÍa (Tietjen & Lee , 1972) werden iden-
tieke procedures gebrui-kt als voor R. ma^,Lnn. In de eerste subculturen van
deze soort werden de algen geêlirnineerd door de culturen in het donker te
plaatsen. De wormen groeiden in deze culturen even goed als de exemplaren
die werden opgekweekt in de aanwezigheid van algen. M. denbLeu,LaÍL werd. ge-
kweekt op een niet-vloeibaar medium, samengesteld uit artificieel zeewater
naar Tiet1en eÍ aL, (1970), nutriêntagar (oxoid agar no 3, II.5 g/L) en pep-
tone (BBL Gelysat@ Peptone, 500 nq/L). Bacteriën, overqeënt van de oriqi-
nele culturen, dienden als voedsel. Voor het uitvoeren van de exPerimenten,
werden individuele exemplaren geplaatst in e1k compartiment van een in negen
compartimenten onderverCeelde Pyrextrrlaat. In ieder compartiment werd 0.1 ml
vast peptone-medium aangebracht, waarboven een laagje steriel zeewater werd
gegoten. Met de wormen overgeënte bacteriën werden gebruikt als voedselbron.
De basisisolatj-etechnieken werden terug gebruikt voor het in kweek brengen van
Chnoma-d"on-a. macn-oLa,Lmoíd^ (Tietjen & Lee , 1973) . Deze soort ontwikkelde zich
het best j.n artificieel zeewater (Lee Zt aL., LglA) aangerijkt met bodemex-
tract. Voedingstechnieken waarin met radioactieve isotopen werd gewerkt,
werden gebruikt om de voedingsgewoontes van de soort te bestuderen. Hierbij
werden 20 tot 25 wormen van gelijke grootte gewassen rnet steriel- zee!,rater en
overgebracht naar proefbuizen gevuld met steriel zeewater. Voor de experi-
menten werden de wormen gedurende 24 uur niet gevoed. Potentiêle voedingsor-
ganismen werden opgekweekÈ in ttP ge*erkte med.ia, geoogst door centrifuga-
tie, aseptisch gewassen en op concentraties van 1x106 (1x107) cellen.ml-1 g"-
bracht en werden tenslotte toegevoegd aan de culturen met de hongerende nema-
toden. Na 24 uur (bacteriën) en 72 uur (algen) werden de nematoden geoogst
en werd de radioactiviteit bepaald. Experimenten waarin observaties werden
verricht betreffende de levenscyclus werden uitgevoerd met vast Erdschreider-
medium, waarboven een dunne laag steriel zeewater werd aangebracht. Dezelfde
voed,ingstechnieken werden later gebruikt om d,e voed.ingsgewoontes van R. ma/I'L'
n&, l,l. denLLulaÍa, C. maornLaLmoídeÁ en C. guunaruLca te bestuderen (tietjen
& Lee, t977al .
om de gezanelijke invloed van de temperatuur en de saliniteit op dê popula-
tiegroei van Chttoma.d,onLrw gerLmavvLca. te bestuderen, werd de soort opgegroeid
in vloeibaar Erdschreiber-medium. AIs voedingsorganismen werd de dlatomee
CqtLndnoÍ-l+eca elo^teníun en het groenwier C&otoeoccum sp. gebruikt. De ex-
perimenten werden uitgevoerd in een blok, samengesteld uit een aluniniumlege-
gering, en gieconstrueerd op een zodanigte manier (naar Thomas 8.t aL., 1963)
dat de populatiegroei om de 2oC kon bestudeerd worden in het temperatuursin-
terval van 2 Eo:- 42oC. Hierbij werden vijf experimentele saliniteiÈen bestu-
deerd. De initiëIe populatie bestond in elk experiment, uitgevoerd in
2OxI25 rnrn proefbuizen met schroefdop, uit 50 tot 100 adulten.
Alongi & Tietjen (1980) bestudeerden de populatiegroei en trofische interac-
ries russen de nematoden Monhqatena d"Ujunc,ta", OípLoLaLme,(Aa sp. en Clnl-omado-
nina ge,nmayvLea. De e>perimenten werden uitgevoerd in gnotobiotische omstan-
óigheden bij 23oC en 23" / oo saliniteit onder een lichtregime van 18 u licht,/
6 u donker. !{anneer algen werden gebruikt als voedsel, werden de nematoden
opgekweekt op Erdschreiber-medium, aangerijlct met 1O.OO0 r.U.ml-1 penicilline;
25 pg.ml-I Fungizone en 10.OOO pg Streptoqgcine). De stockculturen van de
wieren werden opgegroeid op S-medir:m (tee zt aI., 1970) . Geautoclaveerd zee-
Í.rater, aangerijkt met graan (cereal) (Gerber Products Co. Mfr, Fremont' Mi-
chigan 49412) werd gebruikt als medium wanneer bacteriên de potentiële voed-
selbron vormden. In bacteriënculturen werd wiergroei geinhibeerd door de
culturen af te dekken met aluminiumfolie. De initiële bacteriên en algen-
concentraties varieerden tussen 1.1x105 tot L.2xLO6 cellen.rnl-l.
^ AGNOTOBIOTISCHE I{EER RECENTE PROCEDURES
Bergholz & Brenning ( 1978) kweekten een parthenogenetische stam van R.
moa,Lna (Barther Bodden, GDR) agnotobiotisch op nutriêntagar (Tietjen et aL.,
1970) en op gemodi-fieerde Killian-agar (von Thun, L966). Bij de er<perimenten
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vrerd enkel het eerste medium qebruikt, en diÈ resulteerde in zeer lange ge-
neratietijden. In aanvullende experimenten, uitgevoerd met Killian-nutriënt-
agar, werden generatietijden bekomen die half zo lang waren. Iíierdoor, en
omdat de bekomen generatieÈijden voor R. manina. in vergelijkinq met de data
van Hopper zt aL., 1973 ; sudhaus , I974a; Tietjen et ol., I97O en vranken &
Ileipr 1983, beduidend langer zí1n, fijkt het dat het gebruikte nedj-r:m minder
geschikt is voor deze stam. Dezelfde auteurs bestudeerden ook een andere
soort,, namelijk Pnoehnomadona. onLejÍ. Deze soort werd opgekweekt in een
vloeibaar rnerri umrbestaande uit 19 delen steriel water varr 5" / oo S en 1 deel
grondextract, dat werd aangeïijkt met detritus van Ente.ttomotLpha LntULLnailS
en in ssmmige gevallen (?) , net het groenwLer Duna.LLe,LLa ta'LLna. opnieuw wer-
den wrij lange gleneratieÈijden genoteerd, variêrend tussen 46 en 112 dagen.
Bepaalde chromadoriden blijken Índerdaad lange generatietijden te bezitten.
Zo werd voor Pah-aeantlrtonelruÁ ca,ea6 een generatietijd van ongeveer 50 dagen
genoteerd bij 2ooc en 2Oo/oo S (neip et a,L., 1985).
ueLp eÍ *L. (1978) kweekten )ncholaLmuÁ oxutxliÁ op 0.6t brakwater bacÈo-agar
(DIFCO) . De andere juveniele stadj-a en de adulte Í^ronnen werden gevoed met de
nematode PanagtwAuÁ ned.Lvívu^. Dit is een uitzonderli jk snel groeiende soort.
Ilierdoor bteek het noodzakelijk om regelmatiq een overmaat aan prooi te ver-
wijderen, omdat anders het prooi-organisme de 0. oxt/tlvL|-culturen ging over-
groeien. Bacteriên dienden als voedsel voor de eerste juveniele stadia. Door
nij werden bijkornende observaties verricht omtrent het voedingsgedrag van deze
soort. Hienroor gebruikte ik een zogenaamd ladder-systeem, bestaande uiÈ een
stapel petriplaten, een waterreservoir (maatbeker van 1 l) en een luchtlift
(air-Iift). Watercirculatie werd bekomen door een zuurstofpomPje. Van de
petriplaten werd ieder bodemgedeelte vastgeplakt op het deksel van de lagere
plaat. Marginaal van zowel bodem als dekplaat werden gaten gemaakt' waardoor
een plastieken buis werd gestoken die dienst deed als overloop. De platen \^íer-
den op een zodanigre manier geplaatst dat de gaten alterneerden t.o.v. elkaar.
De bovenste platen werden germld met onbehandeld sediment, de intermediaire
platen met lt onaangerijkte bacto-agar (DIFCO) en de bodemplaten werden opge-
vuld met glaswol (gemodifieerd naar Mertens & Persoone' t972).
De complete opstelling werC in een gekoelde incubator líeraeus geplaatst bij
15oC. De observaties werden verricht onder het stereoscopisch microscoop.
Hierbij werden de met agar qevulde platen tijdetijk ve:rvijderd uit het lad-
dersysteem en de opening van de overloop werd afgesloten met een plasti-eken
stopie.
Uit onze observati.es bleek dat 0. oxu,JldÁ zich gedroeg als een aaseter. zo-
wel juvenielen als adulten voedden zich met het voetweefsel van afgestorven
exemplaren van Hqdaobía u,Lvae. De wormen kropen eveneens in de schelp van
de dode gastropode om de andere lichaamsgredeelten op te eten. De soort con-
centreert zich ook rond de kruipsporen van de polychaet NettU'S d'LvetUíeol-on.
Deze sporen zijn plaatsen met hoge concentraties aan organisch materiaal,
waarop zich een rijke gemeenschap van micro-organismen ontwikkelt. Voorname-
lijk de juveniele exemplaren voedden zich met deze micro-organismen. De
soort is bovendien een predator, waarbij voornamelijk adulte graviede wijfjes
in groepen van 2-4 individuen oligochaeten aanvallen die verscheidene malen
groter zijn dan zLjzeIf. Vanaf het moment dat de wijfjes erin slaagden om de
lichaamswand van de oligochaet Èe doorboren, bewogen zij zich in het lichaam
van de oligochaeten om de ingewanden op te eten. Andere nematoden, zoals
TILeJLíÁttA, Monltq,stQlce en Clnoma.d,on4-soorten werden ook aangevallen door 0.
oxqtrt"U
Romeyn QJ a,t-.' (1983) kweekten EudipLogaÁtQ-tL paLaLmatM op bacto-aqar (DrFCo ;
5 S1-I en 5o,/oo saliniteit). Opgeloste agar werd gemengd Eet een diatomeeën-
suspensie en druppels van dit diatomeeën-agaraengsel werden gepipetteerd in
petriplaten. De petriplaten werden afgesloten met parafilm en werden oP een
verhoog geplaatst in een perspex doos, gevuld met !Íater om saliniteitsverho-
gi-ngen door rritdamping tegen te gaan. Na meerdere bezoeken aan het Instituut
voor Dierkunde (laboratorium Prof.Dr. A. Coomans) publiceerde Bouwman (1983)
de vaststelting dat heÈ aanrijken van bacto-agar met glycine, een indirect
stimulatorisch effect heeft op bacteriëneters (dit werd reeds geobserveerd
d,oor Vranken e,t a,,L., 1981); het gunstig effect van het aminozuur glycine bij
het ontwikkelen van media in de wierenkweek werd aI genoteerd door Vlasblom
in 1963). Dit medium qebruikte hij met succes voor de kweek van verscheidene
"Aufwuchs"-soorten, waaronder de irlonhq,Stena nLLuLoph,tha,Lma-stock uit Gent, af-
komstig uit het Dievengat te Knokke.
War:wick (1981a) kweekte DíploLoLmeLLoidU bnucLei met een medium bestaande
uit Millipore gefilterd zeewater (26" / oo s) en cornmeal (maismeel) agar
(DIFCO, I gl-1) (Hopper QÍ aL., Lg73) . Stockculturen van deze soort werden
gehouden bij 2OoC in het donker. om de populatiegroei van 0. bnucLuL in
functie van temperatuur en saliniteit te bestuderen, werden vloeibare cultu-
ren gebruikt, namelijk geautoclaveerd zeewater aangerijkt met 1 gI-I cereal-
(voedingsartikel bereid uit granen) (elongi & Tietjen, 1980). Warvrick (1981a)
presenteert ook een kweekkolom die zo geconstrueerd is dat de nematoden een-
voudigweg kunnen worden afgetapt, zonder de culturen te verstoren. Warvrick
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(1981b), beschreef de levenscryclus van CLtnoma.d,ona nud'Lcdpita,ta'. Hij vermel-
de echter niet welke roethodes werden gebruikt. Garcia (1982) gebruikte de-
zelfde technieken als Wa::wick (1981a) om de ontwikkeling, de populatj-egroei,
de respiratie en de pnoductie te bestuderen van vier soorten : Monh4'StetZa
sg.,AÍ).oehlurm.donn deyvtLatLa,fs., MonhqatQ.no. panva. en Monhq'stena dewtLcukÍt-.
De nematoden werden opgekweekt rnet bacteriën en enkel het dieet u^rt A'f)tochho-
ma.d,otí-7. dentieu,Lata, werd aangerijkt met de diatomee Thalaa,sío,s'ila paeudovtavla.
Voor de studie van de populatiegroei van A. den'f'Lail-aÍa en MonhqAtzta sp.
werden, zoals door War:wick (1981a), vloeibare culturen gebruikt.
Verscheidene andere soorten werden opgekweekt met agar als substraat. Trot-
ter & webster (1984) gebruikten bacto-agar (DIfCO) om voedingse:<perimenten
uit te voeren rnet drie soorten die doninant voorkomen op het wier Mae-lto\qA-
Li,s ínÍegnL(olia, namelijk Ptae-ItnomadotLQLb. neapoUtivra, MonfuTatela ne(nin'
gunÁ en Monhq,StZta di.t jme-ta. Als voedsel werden bacteriën en diatomeeën
toegediend. De bacteriên werden opgekweekt in vloeibare (DIFCO Marine groth)
en vaste media (DIFCO Marine Broth + lt bacto-agar) en werden gehouden bij
lOoC onder een 16/9 u dag/nacht-regime. De diatomeeên werden met de hand ge-
isoleerd van de wier-thalli. Hiervoor werden lange pasteuryipetten gebruikt.
De diatomeeên werden opgegroeid in steriel rS'-mediun (Lee Zt a.'L., 1970) en
werden gehouden bij 20"C onder eenzelfde L6/8 u dagt/nacht-regime.
Jensen (1982a) kweekte ChtnOmad,oni,ta teWi-A oP een 0.8t brakwater (6"/ oo S)
agarbodem aangeri jkt met gemodifieerd Erdschreiber-medium naar HáIIfors.
Findlay (L982) en Findlay a Tenore (t982) kweekten de nematode Díp,(-olaLmet'b-
c[uLrttnod,L in monoxenische culturen met Gerbers' gemengde cereal (Pabtum) .
Uit dit literatuuroverzicht blijkt duidelijk dat het grootste gedeelte van
de gekweekte soorten behoren tot de zogenaamde "Aufwuchs"-soorten! Voor
deze soorten is agar als medium uitermate qeschikt. Voor andere soorten
daarentegen, zoals de tlpische slibgenera : Saba.tíen'La en Oaptoneme (Heip ?l
AL. , L979, 1983 ; Vincx e-t AI. , L984) en de typische zandbewonende genera
zoals SpinLnia, U-ehÍensía, A,seoL-aLmu en VLscoáia (Heip et aL., L979 ; vincx
Qi. a,L., I.c.) is agar niet geschikt als kweekmedium. 9íaarschijnlijk is het
nodig om hiervoor meer gesofisticeerde kweektechnieken te ontwikkelen, zoals
von Thunts micro-aquaria met continue vratervoorziening, om deze soorten in
kweek te brengen. Als conclusie mogen we stellen dat de huidige methodolo-
gie onvoldoende ontwi.kkeld is en dat nj-euwe ideeën nodig zijn om de Èypische




EMBRYONALE ONTWIKKELING VAN DRIE MONHYSTERIDEN
EMBRYONArE ONT!{IKKELING VAN M?NHySÍERA I4I CR)PHTH ALI,ÍA
De ontwikkeling van een 20-tal eieren werd bestudeerd bij 25oC en
2o"/oo s. De duur van de stadia wordt gegeven in Tabel IV.l. De eieren
worden afgezet in het één-cel stadium en hebben een ovoide tot ellipsoide
Tabel IV.1. z Monh4,ste.na. ftLíULoph.thtlJna : d,uur van de
enbryonale stadia bij 25oC en 20"/"o
saliniteit,.














vo:m met, een geniddelde lengte van 48 uto (SD = 4.2 i n = 72) en een geÍoid-
delde breedte van 25 un (SD = 1.9 i n = 72). De kleur van het ei verandert
van donker in het ééncellig stadium tot doorzichtig in het ve:mif,o:m sta-
dium.. In het één-cel staêium vult het cytoplasma bijna geheel het ei.
Meestal is de kern goed zichtbaar. Het qftoplasma komt verrrolgens los van
de wand. De eerste celdeling is loodrecht, op de lengteas en gebeurt 2-5 uur
na het afzetten. Men herkent t:*ee duidelijk ongelijke blastomeren (Fiq. Iv.
1e) . Daarna volgt er een kort en d,ui-delijk te herkennen driecellig sl-ad.ir:m
(Flq-IV.1f) 
- De drie cellen liggen achter elkaar gerangschikt. get. driecellig
stadiun wordt onmiddellijk gerrolgd door een rrierceltig stadium (rig.tv.19),
waarbij de blastometen een tYpj-sch rhonboide positie innemen. De duur van d,e
klieving varieert tussen 16u40 en 19u40 (Fiq.fv.h) . Eet begin van de gastmla_
tie (overgang tussen Fig.rV.1h en Fig.IV.1i) is moeilijk te bepalen. Dit, ver-
klaart waarschijnh-jk de grote variatie og de duur van het proces (Ta-b..IV.1.).
oe Fig-rv.li is de positie van de cvale blastoponrs aangegeven (bfp) . De blas-
toDorus veranciert hj.erna in een smalle spleet (Fiq.Ir/.1j). In diË stadium (fig.
IV-1j) kan de gastr.:,la bij oppervlakkige obse:rratie ver*isseld worden ner- net
ééncellig stadir.rn. Bij cie late gastrula (F:-g.rv.lk) is er duidelijk een voorste
en achÈersÈe gedeelte waarneernbaar. fn het overgangsstadium naar het taCpole
stadium worden deze delen nog meer geaccentueerd (Fiq.rv.1l) 
. uit het di-kkere
voorste deel on8*ikkelt zj-ch Ce ko5l en uit het achterste d.eel ontarikkett zich
de staart- Tijdens het tad,pole stadiun verand,ert de kop r/an een afgierond. Crte-
hoekige vora (Fig.rv.1.1) over een ovoiCe vorn (Fig.rr/.1.n) cot een cilindroide
vorn van ongeveer dezelfde dikte ars ce resc van hec lichaam (aig.rv.10). cen-
traal in aeÈ vooreinCe van de kopstreek bevindt zich de aanleg van het stomo-
Áorrm /r.'i 
- 
T\t 1-qsru \a!9.Àv.rrr en IV. j.o) . Op het einde .zan het dikkop-stadiuin dat ongeveer
36.
Fig. Iv 1. a-g. MotthqátuLa. níenophÍhaLna : e,nhryonale ontlrikkeling (vergro-
ting 400 x). a: ééncellig stadir:m Bet, cytoplasua tegen de wand i -b: ééncellig stadiun Bet, nucleus zichÈbaar; c: ééncellig Etadiuo
oet cytoplasoa los van de wand; d: ééncellig stadium - de indeuking
duidt, op het begin van d,e eerste klieving; e: twee ongeliJke
blastomeren tret duidelijke nuclei; f: driecellig stadium; g: vier-
cellig stadium; h: Eeercellig stadiumr i: vroege gastrula, de
positie van de blastoponrs wordt aangegeven; j: Iate gastrula;
k,l: overgérngsstadia gastrula - tadpole; m: dikkopstadiurn, voor-
aanzicht; n: dikkopstadir:m, laÈeraal zicht - de plaats van de
Iatere nond (stdo = stomoder.m) en oesophagrus worden aangegevent
o: vroeg vermiform stadium; p: va:uifom stadium.
37.
13-15u20 duurt, heeft het embryo ongeveer tweemaal de lengte van het ei.
Vanaf dit stadium beqint heÈ enbryo actief te bewegen. Dit stadium (fiq.
lV.o en p) duurt ongeveer 21u30-23u. In het laatste stadium wordt de groot-
ste lengtegroei gerealiseerd.
2. EMBRYONALE ONTWIKKELING VAN MONHYSTRELLA PARELEGANïUIA
Tabel TV.2. geeft de duur van de ernbryonale stadia bij 30"C en 30o/oo
S. Grafiek IV.2 geeft de nininale en maximale duur van de verschillende em-
bryonale stadia. Crafiek IV.3 geeft de geniddelde duur van elk embryonaal
stadium samen met, de -bretrouw,baarheidsgrenzen.
Tabel Ív.2. z Monhqabzella patceLeganÍu,{-a : duur van de embryonale
stadia bij 30"C en 30"/oo saliniteit, n = aantal
exact gekende tijden.




























De ontwikkeling van een 40-tal eieren werd gevolgd. De eieren hebben een
circulair-ovoide vorm met een gemiddelde lengte van 29 Un (SD = 2.66 i n =
72) en een gerniddelde breedte van 26 um (SD = 2.63 i n = 72) . De eieren
worden afgezet in het ééncellig stadium. Bij de afzettíng is het cytoplas-
ma los van de wand (fiq. IV.4a). De kleur van het ei verandert van donker-
bruin in het ééncellig stadium tot doorzichtig in het vermiform stadium. De
eerste klieving gebeurt ongeveer 2 uur na de eiafzetting. De blastomeren
zijn lichtjes verschillend in grootte (Fig. IV:4b). Dit verschil is mi-nder
uitgesproken dan bij M. míUtophÍl'ta.Lma. De nucleus van de grootste blasto-
meer ligt meestal dichter bij de eischaal dan die van de kleinere cel. Na
het tweecellig volgt een kort driecellig stadium (niq. IV.4c). In het vier-
cellig stadium (fig. IV.4d) werden bewegingen van de blastomeren vraargenomen.
In het begin liggen drie cellen in het zelfde vlak met de vierde cel erboven.
Vóór de vierde klievinq vor:nen de blastomeren een typisch rhomboid. Achter
het viercellig stadium volgen de delingen kort op elkaar en wordÈ het moei-
lijk om de afzondcrlijke cellen te onderscheiden. De klieving duurt ongeveer
38.
Frg. fiI 4. a-t. ttonhgAuLQllÁ. panelegenfuh4 : &bryonale ontwikkellng(vorgrrot$q 500 x) . a: ééncelllg stadluat b: tweecelllg stadluDt
c: drieceltlg stadl,r.ro; d: viercelll.g stadiunt e: blastula;
f : gastrula- blastoponrs arugegeven door de 9iJ1; 9: late
gastnular n-i: tadpole (dlkkop) Etadlumt I: actlcf vetmlforu





8u30. De gastrulatie (Fig. IV.4f en g) duurt gerniddeld 6 uur. Tijdens dit
stadium werden rotaties van het ernbryo in het ei waargenouten. Na de gastru-
1a volgt het tadpole stadium. Ilet overgangsstadium tussen beide fasen is te
herkennen aan de beginnende scheiding tussen de latere kop en staart. Daarna
ontwikkelt. zich een typisch tadpole stadium (Fig. TV.4h en i). In dit sta-
dium werden ook passieve rotaties van het embryo waargenomen. tlet tadPole
stadium duurt geniddeld ongeveer 7 uur. Het gaat over in een actief ve:mi-
form stadium. De actieve beweqingen (eerst de staart) beginnen wanneer het
erobryo tvreemaal de lengte van het ei heeft. Het kopgedeelte is in deze fase
nog duidelijk d.ikker dan het staartgedeelte. In het, actief vermiform sta-
dium werd een tlT)ische ringhouding waargenomen (fig. IV.4k). TiJdens het
vemiform stadium treedt de grootste lengtegroei op. Het uitsluipen van het
juveniel gebeurt snel en het begint, zich onniddellijk te voeden.
3. EI/IBRYONALE ONTWIKKELING VAN M. DÍSJUNCTA
De ontwikkeling van een 20-tal eieren werd bestudeerd bij 17oC en 30oloog
duur van de stadia wordt gegeven in Tabel IV.3. De eieren worden afgezet
het ééncellig stadium met het cytoplasma los van de wand (fiq. IV.sa).
Tabel Iv.3. , MonhqateAa d,i'SjunC-tA z duur van de ernbryonale stadia
bij 17oC en 30"/"o saliniteit.






















De eieren zijn circulair ovoid van vorm met een doonneter van gemiddeld 35
Um. Het ééncellig stadium duurt ongeveer 2 uur. De volgende twee delingen
(van 2- naar 3-cellig en van 3- naar 4-cellig stadiun) volgen elkaar vlug
op. Deze stadia duren samen ongeveer 1u40. Het tvreecellige stadium bestaat
uit t',{ee ongeveer gelijke blastomeren (fiq'. IV.5b) . Eén enkele maal werd
een drj-ecellig stadium (fig. IV.5c) \,raargenomen. De blastomeren }iggen in
de vorrn van een T. Dit komt doordat de tweede klieving loodrecht op de
eerste gebeurt. De positie van de vier blastomeren in het viercelliqe sta-
dium is variabel. Meestal liggen de blastomeren in hetzelfde vlak (fig. IV.
5d en e). De cellen kunnen ook zoals in het driecellig stadium een T vollnen.
De blastomeren delen zich met ongelijke snelheid verder. ltierdoor verschil-
40.
Flg. fV 5. a-n. l'lonhqatetta. &Ujue-ta: ernbryonale ontwikkeling bij !7 oc
en 30 to saliniÈeit (vergroting 500 x en 400 x). at ééncellig
stadiul[ Det cltoplasna los van de wand; b: tweecellig stadium
lret ongêveer gell,Jke blastooeren, de kern is zichtbaar; c: drie-
cellig stadiru net de tweede klieving dwars op de eerster d: vier-
cellig stadiumr e: viercellig stadluu lateraal bekeken; frg: vroeg
neercelllge stadia 
- 
blastoueren verschillend ln grooÈt,e - positie
van de blastoueren wi.jst op aslametrische klieving ; h: later
meercellig stadium - eischaal lichtJes varrorod; t: vroege gastru-
la - centrale 5nsitie van de blastoporus - rraarschijnlljk ventraal
zicht; j: late gastnrla na sluiting van de blastop,onrs - de twee
' resterende openLngen aangegeven door een PUI vo:men de latere
mond en anus - ventraal zlcht; r: dikkop stadir:m - ziJzicht, -duidelijk onderscheid Ín dikker voorste gedeelte en slanker
staarteinde 
- 
de toekonstÍge staart wordt aangegeven door een
pijl; 1: vroeg vsoifo:m stadiuar tr: tl6)isch. ilriedinensionele
pose v.rn.een laat vernifonu stadir.u; n: Iaat vqmlfora stadiuu -
de worm ls klaar om het, ei te verlaten 
- 
eischaal is zeer ver-
vor:obaar, afhankelijk van de activiteit van het enbryo.
A1
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len de cellen sterk in grootte (Fig. IV.5f en g). In beide figuren wordt de
asyrnmetrische klieving getoond. Naargelang de vorm van de blastula verandert
de vorm van heÈ ei. In Fiq. IV.5h wordt, een bijna driehoeki-g ei waargenomen.
Dit wijst duidefijk op de plasticiteit van de eischaal. Na het blastula-sta-
diun dat ongeveer 14 uur duurt, volgt de gastrulatie (fiq. IV.5i = vroege
gastrula met centrale blastoporus). Elet begin en het einde van de gastrulatie
zijn opnieuw moeilijk te bepalen. We schatten de totale duur op ongeveer 7
uur. Fig. IV.5j Èoont een late gastrula na de sluiting van het middenste ge-
deelte van de blastoporus. Ilierdoor ontstaan twee openingen (pijlen), de la-
tere mond en ërnus. De qastnrlatie duurt relatief kort in vergelijking met de
andere stadia. Na de gastrula volgt het Èadpole-stadium (fig. IV.Sk). Iiet
d.ikkop-stadir:m duurt ongeveer 12 uur. tlierin vult het ernbryo bijna volledig
het ei. Hierna ontl'rikketÈ het embryo zich in de lengte waardoor het versmalt
(Fig. IV.5l en n). De vor:rtr van het toekonstig juveniel is nu duidelijk herken-
baar. Dit wormvormig ernbryo beweegt nagenoeg continu in het ei. ilierdoor wor-
den sterke vervorminqen van het ei genoteerd (fig. IV.sn). Een 18-tal uur na
de aanvang van het vernrlform-stadium verlaat de worm het ei. Dit gebeurt snel.
Eet uitgeslopen juveniel beqint zich onniddellijk actief te voeden.
BESPREKING
De drie bestudeerde soorten zetten de eieren af in het ééncellig sta-
diun. Bij de drie soorten wordt in het begin van de klieving dezelfde opeen-
volging van celstadia waargenomen : 1, 2, 3 en 4 cellen. Deze oPeenvolging
is verschillend van de sequentie vart L, 2, 4 en 5 eellen die werd geobserveerd
door Jensen (1983) voor ChhomadoníÍa tenwU en door Malakhov (1981 cit. Jen-
sen, 1983) voor de chromadortden HqpodonÍoLaLmu's ínaequa,U's en CLvzomadona nu-
dLeapi,taÍa. Bij de enopliden Anoplo,stotra, vivipar'It (Malakhov & cherdantsev,
1974) , PonÍonema vu,Lga,te (Malakhov & cherdantsev, 1975) en Enoplu's bnevi's
(Malakhov & Akimushkina, t976) komt een sequentie van I, 2, 4 en 6 cellen
voor. Dezelfde sequentie wordt door Maertens(1975) en Grootaert & Maertens
(1976) gegeven voor de mononchiden Pnionelrtulltus punc-tatuÁ en Mononehws arauabL-
c(A. Bij de rhabditide AcnoboLet eomplexuÁ (Thomas, 1965), de diplogasteri-
den PanoígoLaLme.LLa, berLnewsi's en Fíc,tcn- anchicofJhsfrLLa"ga. (Pil1ai & Taylor,
1960) , Di-tqlznehw deatlLuotorL (Anderson & DarJ-ing , L964) , Nacobbtu 
^elLend,Lpí-LLetu (clark, 1967), Rotqlene|luÁ pa'LvtrÁ (Dasgupta & Raski, 1968) , MeLoídogqne-
nanÁí (siddiqui & Taylor, I97o) en Tq.Lenel+ctnl,tgnel,uu cLa"qtoni (brang, rgTt)
komt zoals bij de rnonhysteriden een driecellig stadium voor tijdens de vroege
4.
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klieving. Volgens Bird (t971) is de !,2,4,8 celsequentie de meest alge-
nene. De eerste celdeling gebeurt equatoriaal en kan zowel gelijk (Radopl'to-
hu ,siní.Us, Me,Loídogqne vla.lusí, D,Ltqlenel'uu desÍtutcton, PnLoncfu,Lu.a puneltÍu.a,
Mononchtu a4uaÍ.Leut, ClqnomadotLí,ta" tznub, EnopLtu bnevi's, Anoploltoma vívípa-
tr-o. en PovtÍonerna vulganà als ongelijk (PtuIotgoLa.LmetLa bennervti.t, FíeJon an-
elvteopraplrqo, Aucobe,Lu complexuÁ en M. rwLuophÍLta,Lnq zí)n. De tweede klie-
ving waardoor een driecellig stadium ontstaat kan zowel in dezelfde richting
N. rwLucopLvthnlnal als dvrars op de richting van de eerste kU-eving (M. d;Á-
junc,ta. en M. pah&egavtt!,Lal' gebeuren. rn het viercellig stadium wordt een
groot aantal posities van de blastomeren waargenonen. De meest typische zijn
een T-vorm (Bird, L971) en een rhomboid (deze studie ; Malakhov & Cherdantsev,
L975 ; Malakhov a Akimushkina, 1976 en Jensen, 1983). Bij soorten waarbiJ uit
de tweede klieving vier blastomeren ontstaan, delen de blastoneren ofwel lood-
recht op elkaar (grootste fractie) , ofwel in dezelfde richting (l,talakhov a
Cherdantsev, L975 i Jensen, 1983).
Vanaf het zescellig stadium is het, verdere verloop van de afzonderlijke blas-
totrêren nog rooeilijk te volgen. BiJ de monhysteriden is dit voornanelijk te
wijten aan de geringe grootte van de eieren. Ilierdoor is het celstadium lraar-
in de gastrulatie begint rnoeilijk te bepalen. Bij A. vívípo,na-, P. vuLgane en
E. comnuvvb begint de gastrulatie in het 15-cellig stadium. Bij deze soorten
gebeurt de gastrulatie door epibolie waarbij het ectoderm, het entodentr en
mesoderm aan de ventrale zijde omgroeit (Malakhov a Cherdantsev, L974 i L975
en l4alakhov & Akimushkina, L976). Hierdoor ontstaat een ovale blastoporus.
De blastoporus verandert daarna tot een langwerpige spleet die zich op het
einde van de gastrulatie in het n,idden sluit. Hierdoor ontstaan er twee ope-
ningen aan de ventrale kant van het enbryo, de latere mond en anus. Tijdens
de gastrulatie verandert de habitus van het ernbryo van bolvormig tot wormvor-
nig. Bij M. dí'Sjune-ta toont foto IV.5j de tvree overblijvende openingen (pij-
len) na sluiting van de blastoporus. De positie van de blastoporus kon bij
de drie soorten telkens qelokaliseerd worden. Andere details van de gastru-
latie zijn bij deze soorten niet duideh-jk. Verrnits het einde van de klie-
ving en het begin van de gastrulatj-e niet juist konden worden bepaald moeten
de gegeven tijdsduren van deze stadia Louter als indicatief beschouwd worden.
Het begin van de gastrulatie verschilt naargelang de soort. Bij de planten-
parasiet NaeobbtU 
^eh-endLfJiÍ,La6 
(Clark , tg6-:.) begint d.e qastrulatie in het
tiencellig stadium. Bi j Di.tqLenettuS def tltc-toz (Anderson & Darlinq , 1964)
begint de celdifferentiatie (eerste fase van de gastrulatie) in het 1.6-ce1lig
stadium. In het celdifferentiatiestadium ontstaat er een uitwenCige band van
kleinere ectodermcellen en een inwendige zone van grotere, zLchr trager d.elen-
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de endodermcellen (Siddtqrri & faylor, 1970). BiJ de planqrarasitalre soo:r-
ren O,í.trfl.ench!Á duttuLetot (Anderson & Darring, 1964) , Naeobbtu tuzndipifrt'
c!Á (ctark, t967) en l'leloídogune MaÁi (siddlqui & Taylor, 1970) delen de
voorste ectode:rmcellen zich sneller en \rorren een hyaliene zone waanrLt zich
later de kop en de oesophageale streek ontrLkkelt. Deze hyallene zone komt
niet voor bfj de drl.e bestudeerde rcnhysterLden. Bird (1971) tekent het be-
gin van de gastrrrlatie van een blpotlretische nematode in een stadium Í0êt Íneer
dan 15 cellen, het aantal dat wordt a€rngêgeven door Malakbov en redewerkers.
In het venif,orm stadium werden biJ de drie rcnhysterlden geen Passieve 5n-
riodes waarlenorcn zoals bíJ Ph,Lonchth)Á putrc,ttut!Á (Maertens, 1975) en lígnon-




ONTW I KKELI NGSBI OLOG I E
ABSTRÀCT
In heÈ volgende hoofdstr.rk wordt de ontwikkeling van zes soorten uit-
voerig besproken. In Hoofdstuk (V.Z.a.) wordt de mortaliteit gedurende de
preadulte periode bestudeerd in functie van de teryeratuur en de saliniteit
(enket nil Monlu|'stena m.Lucoph-tha,Unq. rn Hoofdstuk (v.7.b.) wordt de invloed
van de temperatuur op de embryonale ontwikkeling en de ninimale generatietijd
behandeld. Hierbij wordt speciaal aandacht besteed aan het distributiepa-
troon van het ontwikkelingsproces. Bij één soort, lulonhq,stenn- nLe,,Zoph.thalma,
wordt door rniddel van een covariantieanalyse en een driewegsvariantieana-
lyse de invloed van de temperatuur, de saliniteit en het, geslacht (9 of d)
onderzocht. In Hoofdstr:k (V.7.c.) wordt de invloed van de temperatuur op de
sex-ratio (verhouding dd en 99 in de adulte populatie) bestudeerd. Alterna-
tie tussen sexuele en asexuele reproductie, sex-deterninatie, mannelijke en
vrouwelijke dominantie worden hierbij besproken. In noofdstuk (V.8.) worden
de data voorgesteld onder (V.7.a., b. en c.), bediscussieerd, waarbij o.a.
uitvoerig wordt ingegaan op de berekening van het aantal generati-es per jaar
(V.g.a. en b.), op het verband tussen de ontwikkelingssnelheid en het gewicht
(V.8.d.) en de ontrwikkelingssnelheid en de sexe (V.8.e.) . Verder wordt in
Iloofdstr:k (V.8.f .) het verband tussen de temperatuursafhankelijke ontwikke-
Iingssnelheid en de geogirafische distïibuti-e besproken. De gecombineerde in-
vloed van de temperatuur en de saliniteit rrtordt in Hoofdstr:k (V.a.g.1 in een
bredere context geplaatst. UiteindelÍjk wordt in HoofdsLuk (V.8.h.) een aan-
tal factoren gegeven die het aantal generaties per jaar beinvloeden en die
mogetijke verschillen induceren tussen laboratorium- en veldgegevens. Hierin
worden schattingen uit culturen en uit veldgegevens met elkaar vergeleken.
2. ÏNLEIDTNG
De ontwikkeling van de meeste vrijlevende mariene en brakwaternemato-
den is sterk temperatuursafhankelijk (zie Kinne, 1977 voor een sanenvatting)'
net zoals bij andere belangrijke poikilotherme mariene diergroepen en de ter-
restrische Hexapoda. Zowel het metabolisme (!,rieser, L973 ) als de ontwikke-
lingssnelheid en de groei van deze organismen veranderen simultaan met de
temperatuursfluctuaties in het milieu. Dit betekenc dat de fysiologische
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tijd voor de meeste poikilothenne organismen, waaronder de nematoden, sterk
verandert naargelang het seizoen waarin ze zi'c}r ontwikkelen ; meer in het
bijzonder zal de ontwikkelingssnelheid van de meeste nematoden in de lrtalíne
zomênnaanden sterk toenemen.
Met gegevens uit het nilieu (densiÈeitsveranderingen van de verschillende
stadia in de tijd) kan de ontwikkelingsbiologie en meer bepaald de tempera-
tuursafhankelijke ontwikkelingsacceleratie noeilijk bestudeerd worden. Exacte
schatLingen van de duur van bepaalde ontwikkelingsstadia kunnen via deze me-
thodiek niet bekomen worden. Enkel voor traag groeiende soorÈen, zoals de
enopliden, kunnen op deze manier ruwe schatÈingen bekomen worden van de gene?
ratietijd. Voor zich continu reproducerende soorten met een korte ontwikke-
lingsduur is dit niet het geval. Om accurate schaÈtingen te bekomen van de
betangrijkste levenscyclusparaneters is het noodzakelijk om rePresentatieve
soorten te kweken in gecontroleerde of semi-gecontroleerde cultuuromstandig-
heden. Aan de hand van observaties in artj-ficiële omstandigrheden kan het ten-
peratuursafhankelijke ontwikkelingspatroon wel gereconstrueerd worden. In
combinatie met de temperatuursveranderingen in natuurlijke omstandigheden kan
dan de distributie van de ontwikkelingssnelheid in de tijd gedurende de ver-
schillende seizoenen voorspeld worden.
In dit hoofdstuk zal de invloed van de temperatuur bestudeerd rrtorden oP ver-
schiltende aspecten (o.a. eiontwikkeling, juveniele ontwikkeling, mortali-
teit) van de onÈwikkelingsbiologie van enkele vrijlevende brakwaternematoden,
namelijk fÁonht1'stuta nvLucophÍha.Lma, l,l. di's juneta, lÁ. pa.,Lva, lÁonl+qaÍnella ptuL-
oLegaw1il.a, Chnomadcttta. ru.d,LcapítaÍa, Neocl,tnoma-d,orl0" poee-Uo^omoídeÁ en ?a.na-
eantlwncLtuÁ eaeu)Á. Eierbil zaL ik bijzond.ere aandacht besteden aan de duur
van de ontwikkelingstijd tot het adulte stadium (T*in, zíe verder voor defi-
nities in verband met de generatietijd). Deze periode (in de Angelsaksische
literatuur dikwijls 'development time' genoemd) wordt namelijk beschouwd als
'een zeer belanqrijke karakteristiek van populaties (Pianka, I97O ; Stearns,
L977 ; Southwood, 1978 ; Wilson, t978). Deze parameter heeft een belangrijke
invloed op de intrinsieke natuurlijke toenamesnelheid, rm (Lewontin, L965 i
SneI, 1978 en Vranken & Heip, 1983), en wordt sanen met de netto-reproduc-
tiviteit, Ro (zie verder voor een definitie) (Pianka , L97O ; Heip, 1977 en
SnpL Q-t ol., 1980) en de lichaamsgrootte (Procter, 1983) gebruikt om soorten
te rangschikken in het r-K selectiecontinuum (piantca , I97O i zte verder).
Reeds meerdere auteurs bestudeerden deze temperatuursafhankelijke ontwikke-
Iinq bij nematoden (Yeates, l97O ; Gerlach & Schrage , L97 1 ; Gerlach & Schra-
9ê, 1972 ; Hopper eÍ a't-., 1973 ; Tietjen & Lee , 1972 ; t977b; lteip zt. aL.,
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197g en Wa::vrick, 1981a). Niettegenstaande de reeds vrij aanzienlijke litera-
tuur, werd in deze werken (behalve bij Yeates, 1970) nooit gespecifieerd hoe-
veel organismen bij een bepaalde temperatuur werden bestudeerd, hoe groot de
variantie op het ontvrikkelingsproces is en hoe groot het percentage mortali-
teit is. Daarnaast werd in een aantal pr:blicaties (Chitwood & Murphy, t964 i
Meyers & tïopper, tg66 i von Thun, 1968 ; Tietjen, L973 en Vranken et. aL.,1981)
slechts één enkele temperatuur bestudeerd, zodanig dat het moeilijk is om de
ontwikkelingsduur bij andere niet-experimentele temPeraturen te voorsPellen.
ZeLfs vrërnneer de generatietijd bij drie temperaturen proefondervindelijk is
bepaald (Tietjen, 1972 ; Jensen, 1983) , blijft het zeer moeilijk on statis-
tj-sch significante uitspraken, in verband met de relatie tussen de generatie-
tijd en de teryeratuur, te doen.
De hierboven genoemde beschrijvende aspecten van de levensryclus, namelijk
de embryonale ontwikkelingsduur aangevuld met de bijbehorende eimortaliteit,
de nrinimale gieneratietijd met de juveniele mortaliteit, de frequentiedistri-
buties van het uitstuipen van de juvenielen uit de eieren, het ontstaan van
mannetjes (dd) en wijfjes (99), samen met de variantie op al deze ontwikke-
Iingsprocessen, zal ik in dit gedeelte in functie van de temperatuur' en varl
de saliniteit (enkel bij M. míe-nophÍlna.{-rnq bespreken. Verder noet dit hoofd-
stuk opgevat worden als een pleidooi om Èelkens de elementaire beschrijvende
statistieken en de geobserveerde mortaliteiten duidelijk te vermelden bij
iedere studie.
Vervolgens wil ik door middel van statistische technieken onderzoeken welke
mathematj-sche functies geschikt zijn om het terq)eratuursafhankelijk ontwikke-
Iingsproces adequaat te beschrijven, om uiteindelijk te komen tot een betrouw-
bare schatting van het totaal aantal gerealiseerde juveniele ontwikkelingspe-
perioden per jaar (Taylor, 1981 ; één juveniele periode is gelijk aan de "mi-
nimale generatietijd", Trirr). Ilierbij zullen we de benaderingswijze van Tay-
lor (1981) integreren en bespreken. De in dit hoofdstuk opgenomen ongepubli-
ceerde data van CLnomadona nudicapíta-tt" (2Q" / oo saliniteit) en van Pana"ean-
thonefuU ca"ea)Á werden door mij ontleend van licentiaat Didier Van Brussel
(dara in Heip et aL., 1985).
? DEFTNTTIE VAN ENKELE STADIA
- 
Ernbryonale ontwikkelingsduur (E) :
ei en het uitsluipen van het juveniel
periode tussen het afleggen van
dat zi-ch uit het ei ontwikkeldêên
qt.
(voor het uitsluj-pen van de juvenielen wordt in de Angelsaksische literatuur
de term 'hatchingr gebruikt). De klieving van de eieren en de ontwikkeling
tot het eerste juveniel stadir:m (J1), gebeurt bij de door ons bestudeerde
soorten extra-uterien, m.a.w. bulten het lj-chaam van de rnoeder.
- Post-embryonale periode (J) : periode tussen het ontluiken van een
juveniel uit een ei en het moment eraarop dit individu adult wordt. De juve-
niele wonnen passeren binnen deze periode doorheen vier vervellingen. De
duur van de afzonderlijke juveniele stadia (jt * )z * it + jr+ + adult) wordt
in deze studie niet behandeld. De post-embryonale ontwikkeling wordt hier
als één enkele periode beschouwd.
- 
Maturatie (l,l) : periode tussen het adulÈ worden en de productie van
de eieren bij de 99 en van de spermatozoiden bij de dd. Onder het stereosco-
pisch nicroscoop kon het begin van de spermatogenesis niet duidelijk gesitu-
eerd worden, daarom wordt, hier het voorkomen van copulatiegedrag genomen als
referentiecriterir:n voor de dd. Omdat de maturatie ninder lang duurt dan de
tijdsspanne tussen twee observaties beschouwen we dit proces als een onder-
deel van de postenbryonale periode. Beide sexen kunnen onder het stereosco-
pisch mi croscoop zonder problemen gescheiden worden.
- Ontwikkelingstijd of minimale generatietijdr g€slmheliseerd als T ,r,
of D in de Angelsaksische literatuur : tijdsduur tussen identieke stadia
van twee opeenvolgende greneraties. In deze studie wordt de periode tussen
".n 
s6s1g g me (oudergeneratie) en een nieuw aduft 9 me (dochtergeneratie)
als referentie genonen. Rekening houdend met de observatiefout kunnen we
stellen dat de ontwikkelingstijd, die gedefinieerd wordt als de periode tus-
sen het afzetten van een ei en het ontstaan van een geslachtsrijp adult in-
dividu uit. dit ei, ongeveer overeenkomt met de rntnimale generatietijd. Deze
definitie wordt ook geprefereerd vanuit practische overnregingen omdat zowel
hetbegin-als het eindpunt zonder fout kunnen bepaald worden. Als begin kan
dan ofinrel het begin van het interval.waarin de eieren worden geproduceerd
genomen worden, ofwel het nidden van dit i-nterval. Het eindpunt is het mo-
ment waarop eieren in de uterus van de 99 zichtbaar worden.
- Eimortaliteit, e (+) : Ce mortaliteit gedurende de ernbryonale onÈwik-
kelingsfase.
- Juveniele mortaliteit, j (+) : mortaliteit gedurende de postembryona-
le periode (J) .
- 
Preadulte mortaliteit, (+) : de geSnolde mortaliteit, vóór het adul-
te stadium, m.a.w. e(+) en j(+) gegroePeerd in één cijfer.
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- 
Adulte nortaliteit, 99 1+1 voor de adulte wijfjes en dó 1+; voor de
adulte mannetjes : de mortaliteit gedurende de adulte fase. Dit xnortali-
teitsproces wordt in een volgend hoofdstuk behandeld.
- Gebruikte syrnboliek :
eieren : e ; juvenielen : j i
wijfjes zonder eieren : 99 ze
tr2r3r4:J1r2t3t4.
adulte wijfjes met eieren : 99 me ; adulte
; adulte nannetjes : dd ; juveniele stadia
4. MATERTAAL EN METHODEN
4.a. CONTROLE EN OPZETTEN VAI{ DE E)€ERTMENTEN
Voor het bepalen van de duur van de verschillende ontwikkelingsstadia
(E, J, T*irr) werden adulte 99 me geÍsoleerd uit laboratoriumstocks en over-
gebracht naar kleine met agar gevulde PetriPaten (35 x 10 mm). Deze agar-
bodems werden op voorhand aangerijkt met nutriênten en voedsel (zie hier-
voor het algemeen hoofdstuk Materiaal en Methoden) . Voor Monltq,SbVlta" pan-
e.Legan1ill. werden gemodJ-fieerde petriplaten nunclon R (35 x 10 rur) gebruikt
(voor de modificatie, zj-e Materiaal en Methoden), omdat zelfs in de kleinste
petriplaten, de dagelijkse routinecontroles en de tellingen te tijdrovend
waren. Dit is te wijten aan de geringe grootte van deze soort (de lichaams-
lengte van adulte 99 me bedraagt ongeveer 413 gm, Vranken 8Í aI., L982) .
Na inoculatie lieten we de geÍsoleerde graviede wijfjes gredurende 24 of 48
uur eieren afzetten. Na deze periode werden atle 99 uit de petriPlaten ver-
wijderd. ttj-erna werd het aantal afgezette eieren geteld en genoteerd. Bij
dê meeste proeven lieten we de 99 slechts gedurende 24 uur eieren produceren.
AIs er na de eerste 24 uur te weinig eieren werden afgezet (rninder dan 10)
werden de wijfjes pas gredurende de volgende dag(na 48 uur) overgeënt.Dit werd
zoveel mogelijk beperkt. Als beginpunt van de e>rperimenten (to) werd tel-
kens het midden van het eiproductie-interval genomen.
Na het ve::vrijderen van ae 99, werden de culturen dagelijks gecontroleerd.
Hierbij werd telkens het aantal levende en dode juvenielen genoteerd. Op
het ogenblik van maturatie werden de nieuwe 99 me en dd in routine uit de
petriplaten vregrgenomen.
Gedurende de totale duur van de experimenten werd de saliniteit gemeten met
een Goldberg l/C refractometer model LOL4I9. Bij sal-initeitsstijqingen lter-
den telkens enkele druppels aq.dest. toegevoegd. Indien de culturen geduren-
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de de experimenten vloeibaar werden, werden al de juvenilen één voor één ge-
vrassen in gekookt en gefilterd Dievengat- of Spuikom$tater. Hierna werden
zij overgeênt in nieuwe agarplaten. Met deze methode werd de pre-adulte
rnortaliteit in de meeste experimenten beperkt tot 10t.. Culturen waarbij in
normale omstandigheden een morÈaliteit van meer dan 30t werd waargenomen,
werden in de rrer:vrerking niet opgenomen.
4.b. TEMPERATUUR^SCONTROLE
De texnperatuursproeven in het tenperatuursinterval van 0 tot 15oC wer-
den uitgevoerd in omgebor:vrde koelkastincubatoren Qrpe IR 10 (Analis) met een
naurrkeurigheid van t 0.5oC bij karnertemperatuur. Voor de e:<perimenten waar-
bij de tenperatuur gecontroleerd werd in de omgeving van kamertemperatuur
(L7-25oC) werden drie verschillende incr:batoren gebruikt : een Gallenkamp
INF-781C gekoelde incubator (nauwkeurigheid : + loC), een lleraeus 8K500 lage
temperatuur incubator (nauukeurigheid + 1"C) en een gekoelde incubator He-
raeus KKB500 (nar:vrkeurigheid t 0.5oC) . Deze drie gekoelde incubatoren zijn
geschikt om de temperatuur constant te houden bij kanertemperatuur. Voor
tero6reraturen hoger dan 30oC werden niet-gekoelde Heraeuq incubatoren van het
epe 85042 gebruikt. Voor de bacteriëneters tÁonlu1'Stettn nLUoph.thwtna, M.
d"Osimefa, fulon|tqaUtella paneleganÍJr.La en Rhabfu-ti.t nanLna werden de experi-
menten uitgevoerd in het donker. De 'epigrowth-feeders' (diatomeeên7 groen-
wieren en bacteriëneters) Clnnamadonn" nudicapitaÍa" (20"/"o en 30o/oo salini-
teit) , Monhqate,Ld, paLva (3Oo/oo en 20"/oo saliniteit) , NeocLtnomadon-4 fJoecL-
Lo,somoídots en PaltneanÍhonehu,t eee.a)Á werden in incubaÈoren geplaatst met
constante belichting.
5. \ERGELIJKÏNG VAN VERSCHÏLLENDE TEI4PERATUURSFUNCTÏES
Meerdere vergelijkingen werden in de literatuur voorgesteld om het ver-
band tussen de ontwikkelingsduur van eieren (E) of van juvenielen of de ont-
wikkelingssnelheid (1/T.n of t/D) enerzijds en de temperatuur (0'C) ander-
zijds te beschrijven. Ik wil mij beperken tot het introduceren en bespreken
van enkele van de meest gebruikte vergelijkingen. Voor een meer volledige
analyse ve::lrijzen we naar het werk van Andrewartha & Birch (1954)' Maclaren
(1963), Bernard (L97I), Winberg (L97L), Bottrell(1975a), Hoar (1975) en Sar-
vala ( 1979a) . Een theoretj-sch-fysiologische benadering van de invloed van de
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temperatuur op ectotherme organismen vinden we bij Addink & Zandee (1978).
!.linberg (197I) verkiest het gebruikt van een hlperbolisch verband tussen de
ontwikkelingstijd (D) en de temperaÈuur, T(oC) :
D = S (T - To)-I (v.1)
Hi-erin is de constante S (uitgedrukt in dag graden), het product van de ont-
wikkelingstijd (D, in dagren) en de effectieve temperatuur (T-To), waarbij To
het "biologisch nulpunt" of de lagere "thermische lirnj-et" wordt gienoemd. De
waarde van S is soortspecifiek : hoe groter deze waarde, des te langer duurt
de on$ikkelingstijd bij een gegeven effectieve temperatuur. De reciproke
waarde van S : t/S = kr wordt de "coêffici-ënt van themische labiliteit" ge-
noemd. k is de helling van de regressie van de ontwikkelingssnelheid (t/t_. 
_
of t/D) tegen de temperatuur :
1/O = a + kT (v.2)
sraarin a het y-intercept is. Bottrell(1975a) heefÈ het gebruik van vergelij-
king (2) grondig bekritiseerd. Hij stelt namelijk dat :
(1) door een reciproke transfornatie (L/D) niet voldaan j.s aan de basisassump-
ties voor het gebruikt van de lineaire reqressie (geen additiviteit, normali-
teit, en homogeniteit van varianties i voor verklaring van de termen zie Sokal
& Rohlf, 1981) i
(2) de reciproke transformatie geen lineariteit geeft en
(3) indien T wordt gemeten vanaf het biologisch nulpunt (To), m.a.w. als a = 0,





wat analoog i-s aan vergefijkinq (V.1) . Bljgevolg veronderstelt vergelijking
(2) dat de exponent van het temperatuursafhankelijk ontwikkelingspatroon ge-
lijk is aan -1. Deze belangrijke assumptie dient natuurlijk eerst. getest,
voordat vergelijki-ng (V.2) corïect kan gebruikt worden. AIs blijkt dat ver-
gelijking (V.2) wel geschikt is om de relatie temperatuur-ontwikkelingssnel-
heid te beschrijven, dan kan vervolgens- vergelijkinq (V.1) (met k en To be-
paald uit vergelijking (V.2) ) dienen om de ontwikkelingstijd te schatten bij
een nieÈ-experimenÈele temperatuur. Indien vergelijking (V.2) niet voldoet,
enerzijds omdat er een significante curvilineariteit is of anderzijds omdat
de data niet conform zijn met de assumpties van de regressieanalyse, dan kan
de volgende vergelijking een mogelijk alternatief vormen :
ln D = ln a + b ln (T - To) (v. s)
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anders geschïeven geeft dit
h
D = a (T - To)"
Indien b in vergelijkinq (v.6) significant verschilt van -1, dan gaat de as-
sr:mptie waarop vergelijking (V.1) gebaseerd is (b = -1) niet op. Bijgevolg
kan vergetijking (V.2) dan niet gebruikt worden.
In dit laatste geval lijkt een eenvoudig allometrisch verband (vergelijking
V.6) rrner geschikt om temperatuursafhankelijke processen te beschrijven. In-
dien vergelijking (V.6), wanneer de temperatuur gemeten wordt van het biolo-
gisch nulpunt, To, voldoet aan de statistische criteria, dan blijft deze
functie ook geld.ig $ranneer de temperatuur wordt gemeten vanaf OoC (vries-






Dit eenvoudi-g nachtsverband (V.Z) werd verkozen door lleip ( 1974b) o Grootaert
(1976), Eeip & Snol (L976a) I lteip 8i, a2. (1978) , Zaíka & Makarova (1979) en
Wa:*rick (1981a). b, de helling in de regressie van ln D tegen In T, is een
maat voor de temperatuursafhankelijkheid van een soort en a is de ontltikke-
lingstijd (dagen) bij 1"C. Deze vergelijking kan echter niet gebruikt worden
voor soorten die ontvíikkelen en reproduceren bij 0"c of bij lagere temPera-
turen. De restricties verbonden aan deze laatste vergelijking werden reeds
duidelijk gesteld door Heip (I974b). Verder kan vergefijking (V.7) beschouwd
worden als een speciaal geval (c = 0) van de vergelijking van Bèlehràdek
( 1935) :
li
D = a (T - c)" (v.9)
waarbij a, c en b constanten zijn. Deze vergelijking wordt door meerdere au-
teurs (Maclaren, 1963, t965, 1966, 1974, L978 ; MacLaren e.t a2., L969 ; Cor-
kett & Maclaren, 1970 ; Corkett, L972 ; Smyly, 1974 ; Steele a Steele, 1975 i
Lan&rrr, !975; Cooley, Ig78; Cooley & Mj.nns, t9i8; Kanps, 1978; Saivala,
I979a; Palmer & Coull, 1980 ; MacLaren & Corkett, 1981 ; Clarke, t982) aan-
vaard om temperatuursafhankelijke processen zoals eiontwikkeling, ontwikke-
ling tot adult, groei (lichaamsgrootte) en fecunditeit te beschrijven. Mac-
Laren (1963), Heip(I974b) en Sarvala(1979a) hebben duidelijk de empirische
superioriteit van Bèlehràdekrs functie, om monotoon afnemende temperatuurs-
responsen te beschrijven, aangetoond. Maclaren (1.c.) sÈelde dat deze func-
tie zo accuraat is, dat haar verloop de nauwkeurigheid benadert van op het
zicht best passende krommen.
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De constanten in vergelijking (V.9) geven aan op welke drie mogefijke manie-
ren monotoon veranderende tenperatuursfenomen van elkaar kunnen verschillen:
conceptueel, karakteriseert a verschuivingen langs de onÈwikkelingsas, die
verschillen in helling vreergeven, c beschrijft translaties langsheen de tem-
peratuursas en b is een maat voor curvilineariteit van het Patroon. Deze
conceptuele betekenis trachtte Maclaren (19661 uit te breiden door aan de
drie constanten een biologische interpretatie te geven. !{anneer hij aannem
dat b (de regressiecoëfficiënt van ln D tegen ln (T-o) ) voor nalrqtverÍ,tante
taxononische groepen (in dit geval mariene copepoden) dezelfde waarde heeft'
m.a.w. dat de schattingen van b voor de verschillende fenotlpes slechts bena-
deringen zijn van een "echte, parametrische b", d,an vond hij dat a proportio-
neel was met de eidianeter en dat o, gecorreleerd is met de geografische ver-
spreiding van een soort en rnet de gemiddelde omgevingstemperaÈuur. Bijgevolg
beschor:r.rde Maclaren (I.c.) a als een mogelijke naat voor temPeratuursadapta-
tie. Àls we dus aanvaarden dat a een indicatie is voor de soortspecifieke
temperatuursadapÈatie, dan kunnen we bij perfecte temperatuurscomPensatie
venrachten dan de regressiecoêfficiënt van de plot van a tegen de gemiddelde
omgevingstercperatuur gelijk is aan 1 (n.a.vr. een tertperatuursverandering van
loC geeft een verschuiving van de tenperatuursafhankelijke curve van 1oC).
In het andere uiterste, lranneer er zich geen temperatuursadaptatie voordoet'
is deze helling gelijk aan nul. Analyses in deze zin zijn belangrijk' ener-
zijds om na te gaan of organismen inderdaad de capaciteit bezitten om hun me-
tabolisme en hun ontwikkelingssnelheid te adapteren aan het temperatuursef-
fect (Clarke, L982) en anderzijds om te controleren of Maclarenrs (1966) be-
denkingen, biologisch significant zijn en of de resultaten van Maclaren d
aL. (1969) consÍstent en reproduceerbaar z!1n, en bijgevolg van toepassing
voor andere taxonomische groePen.
Conceptueel is cr de temperatuur waarbij de ontwikkeJ-ingstijd o wordÈ, dit is
echter geen biologisch relevante definitie. Enkele auteurs (BottrelI, L975ai
Sarvala, I9l9a) beschor:r.ren c als de temperatuur waarbi j D = 0, numeriek is
dit echter niet hetzelfde. De eerste definitie is de juiste' en daarom is
het niet triviaal om o te beschouwen als de 'biological zero' (Maclaren,
1966; Heip, I974b; Cooley & Minns, L978; Sarvala, L979a). Bottrell (1975a)
beschor:wt a enkel als een statistische transformatie, zodanig dat de ÈemPe-
ratuursterm (T-a) altijd positief is. Dit is noodzakelijk voor regressie van
ln D tegen In (T-a) omdat de logaritmen van 0 en van negatieve getallen niet
bestaan. Bottrefl(1975a) stel.t dat o een schaalcorrectie is om de plot van
ln D tegren In (T-s) te linealiseren. De grootte van d is bijgevolg volledig
bepaald door de posilie van de curve op de temperatuursas en door de graad
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van curvilineariteit, die in belangrijke mate wordt gedetermineerd door het
bes tudeerde temperatuursinterval .
De neeste auteurs (bv. Palmer & Coull, 1980) bepalen c door successieve ite-
ratie waarbij de residuele som van kwadraten gerninimaliseerd wordt. Deze
procedure is niet echt noodzakelijk wanneer de organismen enkel ontwikkelen
bij teryeraturen hoger dan OoC. Temeer omdat de theoreLische o's (bepaald
door iteratie) sterk kunnen verschillen van de werkelijke ninina (zie ver-
der ). In dit opzicht, is de interpretatie van ct als biologische nul erg du-
bieus (Heip, I974b). Heip (I.c.) twiifelde namelijk aan de significantie van
de zeer lage waarden (dikwijts <-5oC). llet is inderdaad weinig waarschijn-
Iijk, zelfs fysiologisch irrelevant, dat eieren van calanoide en cyclopoide
Copepoda kunnen ontwikkelen bij temperaturen gevoelig lager dan het vries-
punt.
In verband net b argumenteren (Heip (I.c.) en Bottrell (1.c.) dat het aanne-
nen van een "gefixeerde (reële) b", statistisch niet correct is. Inderdaad,
de statistische logica vereist dat men eerst, moet aantonen (d.ra.v. covarian-
tieanalyse) dat een gegroepeerde b mag gebruikt worden, vooraleer men dit
aanvaardt op louter intiutieve gronden (nl. het verkleinen van de spreiding
van de geschatte waarden van c en a). Cooley & Mj-nns (1978), repliceren
hi.erop door te stellen dat : "een procedure, waardoor constanten bekonen litor-
den die enkel een erryirische waarde hebben, theoretisch niet hoeft verant-
woord te worden". Tegelijkertijd, aanvaarden zL) dat de geitereerde waarden
van o, na fixatie van b, een maat vornen voor thermische adaptie van de door
hen bestudeerde soorten. ZLj beschor:r.ren dit criterir:ru bruikbaar en biolo-
gisch significant, onafhankelijk van het feit of c wel of niet aanvaard wordt
als "biologisch nulpunÈ" (biologrical zero). Kamps (1978) verkiest, na ver-
gelijking van de Bèlehràdek-functie met de allometrische functie, de eerste
uitdrukking omdat die in alle gevallen een hogere coëfficiênt van determina-
tie (R2) geeft. Hieruit blijkt dat, niettegenstaande de kritiek van Heip
(1974b) betreffende de biologische waarde van de constanten(or a en b),de Bè-
lehràdek-functie zonder vooroordelen kan ,gebruikt worden om ontwikkelings-
snelheden te voorspellen. Kamps (1.c.) beschouwt a, a en b dus louter als
mathematische constanten met een zuivere Cescriptieve waarde. Nochtans is
de redenering van Karnps slechts gedeeltelijk correct, omdat de coêfficiênt
van determinatie (R2) geen rekening houdt met het aantal constanten in de ge-
bruikte vergelijking, m.a.w. met het aantal vrijheidsgraden van de regressie.
Indien we verder redeneren op deze basis, dan zal ieder polynoom met (x-1)
coëfficiënten en bijgevolg van de (x-2)de macht, indien er x temperaturen
werden bestudeerd, de grootste R2 geven. Hoe dan ook, deze procedure wordt
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rreinig gebruikt in de literatuur, omdat geen enkele betekenis aan deze
constanten kan gegeven worden. Dit maakt hogere graadspolynomen bijzonder
onaantrekkelijk voor vergelijkend onderzoek en voor soortspecifieke karak-
terisaties.
Het zeer frequent gtebmik van Bèlehràdek's vergeli jking en de bevesÈiging
van MacLaren's (1966) interpretaties in verband met de temperatuurscomPensa-
tie (Maclaren ei aL., L969 ; colley & Minns 
' 
L978 ; sarvala, L979a en Taylor,
1981) wi-jzen enerzijds op de aantrekkelijkheid en anderzijds op de waarde
di-e meerdere auteurs toekennen aan deze vergelijking. Daarom beschouw ik
het ook als een te grote breuk met het traditionele denken om deze vergelij-
king niet te behandelen. Ik zal daarom alle vooropgestelde hlpothesen nagaan
en bekritiseren indien dit noodzakelijk bfijkt..
Een andere veel gtebruikte vergelijking om temperatuursafhankelijke Processen
te beschrijven is de Arrhenius-functie (lleller, 1968 ; Iloar, L975 i lvleva,
1980 i Iíerman & Ileip, L982 i Herman, L982) :
lnv=lnvo-l.t (RTabs.)-l (v.10)
waarbij Tabs. de tenperatuur in "Klevin, R de gasconstante (= 8.310 Joule.
mol-l graaf 11, p de temperatuurskarakteristiek (Joule.mol-r) ; v de ontwik-
kelingssnelheid (t/D ot l/trir, in dag-l) en vo een constante is. Indien de
senilogaritnische plot van de ontwikkelingssnelheid t.o.v. de reciproke ab-
solute temperatuur een rechte geeft dan kan vergelijking (V.10) gebruikÈ
worden. De richtingscoëfficiënt van deze rechte is dan gelijk aan t/R (^gV/2
bij het gebruik van natuurlijke logaritmen en met u in caI.noI-I). Hoar
(1975) geeft aan U de volgende betekenis :
"This constant represents the energL which molecules in their initial
state must acquire before they can participate in a chemical reaction.
It is the energ,y of activation for the particular chem-ical reaction or
biological process and remains constant at least over a limited tempe-
rature range".
Vergelijking (V.10), die samen met de van 't Hoff-vergelijking (zie verder)
beschouwd wordt als een theoretische vergelijking (Andrewartha & Birch,
1954), werd oorspronkelijk ontwikkeld om reactiesnelheden van eenvoudige
scheikundige reacties te beschrijven. Per definitie is p dan ook een cons-
tante. In tegenstelling tot enkelvoudige scheikundige reacties is de morfo-
genese van organismen een immens netwerk en een aaneenschakeling van inge-
wikkelde reacliecycli. A priori kan men dus vervrachten dat een eenvoudig
lineair model dit inqewikkeld proces nieÈ adequaat kan beschrijven. Voor
biologische processen is U constant voor een zeer beperkt gedeelte van het
totale temperatuursinterval en de Arrhenius-vergrelijking werd hiervoor sterk
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bekritiseerd en afgeraden door een aantal auteurs (Andrewartha a Birch,
1954 ; MacLaren, 1963 ; Bottrell, I975a en lloar, 1975). Winberg (197t) stelt
echter dat de Arrhenius-functie een significante betekenis heeft voor zover
de tenperatuursinvloed op het netabolisme of de ontwikkelingssnelheid de re-
latie tussen eiwitsynthese en temperatuur weerspiegelt.. MeesÈal echter kan
vergelijking (V.10) op basis van een onvoldoende fit versrorpen worden. De
vergelijking van Arrhenius wordt veelal (Andrewartha a Birch, 1.c. ; Winberg
l.c. ; Bottrell , l.c.) saÍr''en met de vergelijking van Van rt tloff bespro-
ken :
tog Ql6 / t0 = (log v2 - log v1)/ E2 - Tr) \V.IIl
waarbij Q1g (per verondersÈelling) een constante waarde heeft, en een maat
is voor de toenarDe van de reacLiesnelheid resulterend uit een temperatuurs-
stijging van 10"C. Een constante Q1q inpliceert, een lineair verband tussen











Voor vergelijking (V.11) geldt dezelfde opmerking als voor de Arrhenius-
functie : namelijk bij een significante curvilineariteiÈ is aan de assr:mptie
van het model niet voldaan, n€unelijk Qfg is dan niet constant. Bottreli
(t975) toonde aan dat deze curvilineariteit reêel is. ilij verkoos het ge-
bruik van de volgende logaritnische (V.14 en V.15) en semi-logaritmische
(V.16) vergelijkingen :
ln D = In a + b ln T + c (ln T)2
Sarvala(1979a) prefereert vergelijking (V.16), hij specifieert echter dat
deze functie de rrinst slechte is van al de door hem geteste modellen. Aan de
hand van een statistische analyse, waarbij hij de residuele fout na regressie
opsplitste in een echte foutenterm en een fouÈ rond de regressiecurve (zie
ook Sokal & Rohlf, 1981) , besloot hij dat geen enkele vergelijking tegelij-
kertijd voldeed voor al de besÈudeerde soorten. Vergelijking (V.14) gaf de
meest bevredigende f:-t en beschreef bovendien vrij behoorlijk de verlenging
van de ontririkkelingsduur (afname van de ontwikkelingssnelheid) bij hogere
temperaturen.
In een vrij recente publicatie (Taylor, 1981) werC de vergelijking van de
normale probabiliteitsdistributie gebruikt om het temperatuursafhankelijke
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ontvrikkelingsproces bij insecten te fitten :




waarbij R(T) de ontwikkelingssnelheid is (dag-]; ; R, is de maximale ontwik-
kelingssnelheid die gerealiseerd wordt bij de optimale temperatuurr T, ; To
is een maat voor de grootte van het temperatuursinterval waarin een soort
zich kan ontwikkelen. De optimale temperatrrur, T* en de temperatuursdevia-
tieparameter To, bepalen respectievelijk de positie en de spreiding van de
R-T curve, dit naar analogie met het gemiddelde en de standaarddeviatie van
de no:male probabiliteitsdistributie (zie Sokat & Rohlf, 1981). Rechts van
het Èemperatuursoptimr:n is de curve afgebroken (zie Fig. V.50), dit tengevol-
ge aan lethale effecten te wijten aan te hoge temperaturen (= fysiologische
barrière, zíe o.a. Schlieper, 1958 en Wieser, L975). Dê gerealiseerde opper-
vlakte onder deze curve beperkt zich bijgevolg toÈ het deel voor de fysiolo-
gische barrière. Uit deze analyse bekomt men een objectieve schatting van T,
en To en dit is het, wat deze fitting zo interessant maakt. De optimale Èem-
peratuur is hierbij gedefinieerd als die temperatuur waarbij de ontwikkelings-
d,uur het kortst is. T, en To kan men ook laten variêren binnen aanvaardbare
fysiologische linieten en zo kan men theoretisch nagaan welke hun respectieve-
lijke invloed is op de dagelijkse ontwikkelingssnelheid en bijgevolg op het
aantal generaties pêr jaar.
In deze studie zijn we er vanult gegaan dat geen enkele van de hj-erboven be-
sproken functies a priori kan verkozen worden. Een aantal functies werd aan
een grafische analyse onde:lrorpen, om na te gaan of ze de er<perimentele data
goed beschrijven. Die functies die op het zicht een goede fit geven, werden
daarna getest naar hun bruikbaarheid en van elk van deze functies werden de
meest attractieve eigenschappen getoetst in verband met hun relevantie : ver-
gelijking (V.2) werd gebruikt om een schatting van de terperatuur te bekomen
waarbij de ontwikkelingssnelheid nul wordt, namelijk To, uit vergelijking
(V.2) volgt narnelijk dat To ='-a/k (V.18) ; vergelijking (V.7) werd gebruikt
om de ternperatuursafhankelijkheid van de meeste van de tot op heden bestu-
deerde soorten onderling te vergelijken, en dit naar analogie met vorige
studies (Heip & SÍnol , I976a; Sarvala, 1979a; Warwick, 1981a ; Heip 8-t aL.,
1982c); vergelijking (V.5) werd gebruikt om de door Maclaren (1966), Maclaren
8-t aL. (1969) en Cooley & Minns (1978) geintroduceerde hy.oothese in verband
meÈ de temperatuursadaptatie, toe te passen ; de Arrhenius' en de van tt Hoff
plots werden uitgezet om na te gaan of d.e terq)eratuursafhankelijkheid kan
uitgedrukÈ worden in Qt9 coëfficiênten ; vergelijking (V.17) werd gebruikt om
de meest gunstige corobinatie van T* en To te bepalen voor de nematoden uit
het Dievengat en de Spuikom. Beide biotopen hebben ongeveer gelijkaardige
temperatuursregimes (vergelijk hiervoor de temperatuursfunctj-e van lleip &
Smol, I976a'en die van Podam, 1975e). Bijgevolgr leek het mij voldoende om
enkel het Èerryeratuursregime van het Dievengat te beschor:wen. tlet selec-
tiecriteriun (zie verder voor een meer algemene discussie) dat we in deze
analyse gebruikten is het aantal gerealiseerde juveniele perioden (- maxi-
mlrm aantal generaties) binnen een gefixeerde tijdsduur. Itierbij werden be-
paalde seizoenen (lente en zorner) en een totaal jaar als referentieduur ge-
nomen. Eén juveni-ele periode komt overeen met een tijdsinterval ïraarin de
ontwikkelingsaccumulatie of de som vëIn de gerealiseerde ontwikkeling, D(t1=1.
Als de dagelijkse ontwikkelingsrealisatie procentueel wordt uitgedrukt, is
D(t) gelijk aan 100t voor dit tijdsinterval. Ter verduidelijkineJ, een nema-
tode die een dagelijkse ontwikkeling realiseert van 0.125 (12.58 dag-l) heeft
een ontwikkelingstijd van (I/0.L25) = 8 dagen. Bijgevolg duurt voor deze hy-
pothetische nematode, één juveniele periode, waarbij per definitie D(t) = !
(of 0.125 x 8 = 1), 8 dagen.
6. BEREKENINGEN
Voor het fitten van de temperatuursafhankelijke ontwikkelingscurven
werden standaardregressietechnieken gebruikt, namelijk linear least squares
en curvilinear regression methods, zíe Sokal & Rohlf, 1981 en Snedecor & Co-
chran, 1967). Om de bruikbaarheid van deze modellen na te gaan werd de on-
verklaarde som van kwadraten na regressie (residual sums of squares ook re-
sidu genoemd) opgesplitst in een echte foutente:rr (suns of squares within
groups) en een som van kwadraten te wijten aan afwijkingen rond d.e regressie
(deviations from regression sums of squares). De laatste som van kwadraten
werd getest t.o.v. de foutenterÍn om na te gaan of er een significante fout
aanwezig is rond de regressiecurve. In beide gevallen, namelijk zowel met
een niet-significante fout als met een significante fout rond de regressie-
curve, werd de significantie van de regressie getest t.o.v. de fout rond de
regressiecurve, en niet t.o.v. de totale residuele fout. Deze procedure is
krachÈiger dan de traditionele benadering, waarbij de verklaarde variantie
gedeeld werd door de residuele variantie. Deze benaderingswijze werd reeds
gebruikt door Sarvala(1979a) voor dezelfde problematiek (fittingsanalyses
van D-T curves). Voor de formules en berekeninqswiize wordt ven^rezen naar
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box 14.4 (p. 479), box 16.1 (p. 624) en tabel 16.6 (p. 673) in Sokal & Rohlf
( 1981) .
De fitting van BèIehràdek's functie (vergelijking V.8) gebeurde volgens de
methode van MacLaren (1963) waarbij o wordt gefixeerd. Hierdoor reduceert
vergelijking (V.8) tot een gewone lineaire regressie ln D = In a + b ln (T-c)
waarbij a door iteratie (na fixatie) bepaald wordt, zodanig dat de hoogste
coëfficiênt van deterninatie (R2) bekomen wordt (R2 is een maat voor de hoe-
veelheid variantie die verklaard wordÈ door regressie van de afhankelijke va-
riabele t.o.v. de onafhankelijke variabele). De fouten op a en b werden niet
geschat omdat a en b bij deze methode bepaald worden in functie van o. Voor
een noorbeeld wordt ver:'rezen naar de pr-rblicatie van Heip (L974b).
voor het bepalen van de coëfficiënten, Tm en To, van de normale vergelijking
(vgl. V.15) werd een niet-lineaire fittingsprocedure gebruikt, die gebaseerd
is op Taylorrs Èheorema (Snedecor & Cochran, t967).
Een intiêle schatting van Trr Rm en de oppervlakte onder de R-T curve, \^taar-
bij R de ontwikkelingssnelheid dag-l is en T de temperatuur in oC is, werd
bekomen door te veronderstellen dat (a) het verband tussen R en T lineair
is (analoog met vergelijking Y.2), (b) de R-T cuïve syrnmetrisch is t.o.v.
de optimale temperatuur, T,o waarbij de laatste deeloppervlakte fysiologisch
niet realiseerbaar is (bij T > lethale lirriet). Als we deze assumpties aan-
nemen dan kunnen \^te voorspellen dat de ontwikkelingssnelheid.dag-1, R, bii
temperaturen lager dan T,o, lineair toeneemt van nul bij To r toÈ Rx. bij Tn.
Dit, stijgend gedeelte van de R-T curve kan dan voorgesteld worden door :
R = at + b1T (V.19), waarbij a1 het intercept en b1 (bt > 0) 
' 
de richtings-
coêfficiënt is. Analoog kunnen we stellen dat voor temperaturen hoger dan
Trr waarbij de ontwikkelingssnelheid lineair afneemt van Rm bij T,o tot nul
Oij ï (tr, t T*), het tenperatuursafhankelijk ontwikkelingsproces wordt be-
schreven door R = a2 + b2T (V.20), met a2 het intercept en b2 de richtings-
coëfficiënt (b2 < 0) . Het snijpunt van vergelijking (V.19) en vergelijking
(V.20) heeft als ordinaat en abcis, respectievelijk Rm en Tm. T* kunnen we
berekenen met : T,o = (at - a)/(b2 - bt) N.2L) , en R* kunnen we bepalen,
als T, gekend is, met vergelijkinq (V.19) of vergelijking (V.20).
De totale oppervlakte (niet realiseerbaar gedeelte inbegrepen) onder de R-T
curve is gelijk aan :
T 




(v.22) (r > T > T^)nm
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Voor iedere willekeurige temperatuur, T- , met T. <T_ kan de oppervlakte onderIIM
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Veruits de totale oppervlakte onder
procentuele cunulatieve oppervlakte
R +R.
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de R-T-curve gekend is, kunnen





Met behulp van deze eenvoudige goniometrische benadering, krijgen we preli-
minaire (ruwe) schattingen van Tr, Rr, de totale oppervlakte onder de R-T-
curve en van de procentuele cumulatieve oppervlakte voor iedere experimen-
Èele T..I
Een meer accurate schatting van To werd bekomen door regressie van de cumu-
latieve oppervlakte onder de R-T-curve, gerealiseerd bij iedere experimen-
tele T. (ET. ) en uitgedrukt als percentages van de totale (theoretische) op-l-r
pervlakte onder de R-T-curve, tegen diezelfde ET, rs. De percentages (een-
heid van de cumulatieve deeloppervlakte onder de R-T-curve) werden hierbij
getransformeerd naar een probabiliteitsschaal. Met de richtingscoëfficiênt
van de berekende rechte worden dan T,o en To bekomen door niddel van inverse
predictie (= interpolatie, zíe Sokal & Rohlf, 1981) . Tr, is namelijk de
abcis die overeenkomt met een cumulatief percentage van 50t, en To kan ge-
schat worden aan de hand van de cumulatieve percentages 15.9 en 84.1. De
abcis die overeenkomt met 15.9 geeft t*-to en de abcis van 84.1t is qelijk
aan T +T_. De op deze manier bekomen waard.en van T en T_ en de met verge-mo-m6
lijking N.24) berekende totale oppervlakte onder de R-T-curve, werden daar-
na gebruikt als initiêle schattingen om de normale vergelijkinq (vgl. V.17)
te fitten met Taylorrs theorema. De fitting van de lineaire regressie werd
uitgevoerd meÈ een Texas Instruments PPX-59 prograÍIrna (n" 208036).
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7. RESULTATEN EN DISCUSSTE
In dj-t hoofdstuk worden de resultaten van 224 temperatuursexperimenten
besproken. Tijdens deze proeven werd de ontwikkelingsduur (minirnale genera-
tietijd of T_._) en de distributj.e van het maturatieproces van Lt,02O wormen
- m1n'
(99 en dó) bestudeerd. Voor het bepalen van de gerniddelde duur van de em-
bryonale fase werd het uitsluipingsproces van 9,510 juvenielen geregistreerd.
Voor het schatten van de mortaliteit in het preadulte stadium werden in to-
Èaal 15,331 eieren gevolgd. De resultaten van deze proeven zullen in het
volgende hoofdstuk voorgesteld en besproken worden.
7.a. I4ORTALITEIT BIJ VER^SCHTLLENDE TEMPERATUREN
Tabelv.l geeft voor iedere soorÈ de globale mortaliteit (t) net het 95t
betrouwbaarheidsinterval. Deze cijfers groeperen de mortaliteiten die bij
de verschillende temperaturen werden genoteerd : zij variêren tussen 4* voor
M. pahQLegayl,fJJ.La, en 46* voor M. nLutoplutJnabta Uti 11" / oo saliniteit. voor
al de soorten tesamen werd in onze culturen een globale mortaliteit van 13t
vraargenomen (L843/ 14091). In dit cijfer werden de data van de hatchinqsproe-
ven van C. nud,LeapiÍa.tt- en [{. pa.lLva- niet opgenomen.
7 . a. L . Monhq'stuLa" niovoplLtlLa,ha
Bij een zoutgehalte van 2go / oo werd in de imnature stadia een globale
mortaliteit (voor al de temperaturen tesamen) van 138 genoteerd. Bij deze
saliniteit is de rnortaliteit significant kleiner dan bij de twee andere, 
r
voor deze soort, bestudeerde saliniteiten, namelijk 30"/oo en 17"/oo waarbij
een globale sterfte van respectievelijk 32 en 64t werd Í^raargenomen. Aan de
hand van deze data blijkt duidelijk dat de grootste preadulte mortaliteit
optreedt bij de Iaagste experimentele saliniteit, namelijk tt S/t. Verder
heeft bij e1k zoutgehalte de temperatuur een hoog significante invloed
(P < 0.001) op de immature sterfte (mortaliteit van de eieren en de juvenie-
len tesamen). Bij 20"/oo varieerde deze tussen 4t bij 15oC en 24* bL) 30"C
(Tabel V.2). De laagste mortalitej-ten werden genoteerd bij 15oC en 25"C, na-
melijk respectievelijk 4 en 6t. Deze tÍríee percentages zijn niet significant
verschillend van elkaar (vergelijking door middel van de 95* betrouwbaar-
heidsintervallen voor percentages, berekend met de binomiale distributie i
zie sokal & Rohlf, L973, p.334). Bij deze saliniteit van 2Qo/oo S, geeft
T = 2O"C een significant grotere mortaliteit dan 15 en 25oC (Tabel v.3), en
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T = 30oC induceert een significant hogere preadulte sterfte dan 20oC. De ei-
sterfte vertoont bL) 20" / oo S een analoog patroon als de globale immature
mortaliteit. Het verschil rnet de globale preadulte sterfte bestaat hierin
daÈ bij T = 15oC voor de eieren een significant beter uitsluippercentage
werd genoteerd dan bij 25oC, dit tenrijl voor de globale immature mortali-
teit de respons op deze temperaturen (15 en 25"C) niet verschilt. Voor de
juveniele mortaliteit vormen de temperaturen 15 en 20oC een hornogene groep,
T = 25"C geeft een kleinere mortaliteit dan beide voorgaande Èemperaturen en
T = 30oC veroorzaakt t.o.v. 15 en 20oC een significant grotere roortaliteits-
respons (91, Tabel v.2). ook noteren we dat de variatie voor dit laatste sta-
diun (1 tot 9t) bedui-dend kleiner is, dan de variabiliteit in de vorige twee
stadia.
Bij een saliniteit van 3Oo/oo, resulteert de temperatuursvariatie eveneens
in een hoog significant effect (P < 0.001) op de irrrnature mortaliteiÈ. Hier-
bij observeren we bij T = 30"C de kleinste (9t) en bij T = 2OoC de hoogste
mortaliteit (51t) . De intermediaire mortaliteitspercentages, namelijk 26t
bij T = 25"C en 27* bij T-15oC,zíjn onderling niet verschillend,zij verschil-
len wel beduidend van de minimale en maximale sterftes bij deze saliniteit.
De grote d.iscrepantie tussen de uitersten wordt voornamelijk geÍnduceerd
door het verschil in leefbaarheid van de eieren, die varieert van 3t bij
T = 30oC tot 48t bij T = 20oC. Voor de postembryonale fase wordt er in ver-
gelijking met de eimortaliteit een opmerkelijk kleinere variabiliteit rdaar-
genomen : minimaal 5t en maximaal I4Z. Voor deze juveniele fase is de mor-
taliteit bij 25"C verschillend van die van 20 en 30"C. De eerste tempera-
tuur induceert een sterfte van 148, voor de twee overige noteren we respec-
tievelijk 5 en 78. Approximatief kunnen de experimentele temperaturen voor
dj-t levensstadium ingedeeld worden in twee groepen, namelijk 15, 20 en 30oC
enerzijds en 15 en 25oC anderzijds, die een homogene respons induceren (Ta-
bel V.2) .
Bij een zoutgehalte van ll g/t wordt, in verqelijking met de andere twee
zoutconcentraties, de grootste numerieke mortalitej-t en het grootste ver-
schil in mortaliteit genoteerd. De sterfte varieert nanelijk tussen 11? bij
25oC en 65t bij 20oC (deze cijfers betreffen de globale preadulte mortalj--
teit). De op één na kleinste mortaliteit, die reeCs vrij aanzienlijk is,
namelijk 42t bij 15oC, is enerzijds significant groter dan de globale sterf-
te bij 25oC en anderzijds siqnif:.:ant kleiner dan de mortaliteiten bij 30 en
20oc. De mortaliteit bij 2OoC (65*) valt buiten het 95* CI van de mortali-
teitsrespons bij 30'C (50.4-62.5t) en is bijgevolg groter dan deze laatste
respons. Zoals bij de hoger besproken zoutconcentraties (2O"/oo en 3Oo/oo S)
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interfereert ook bij deze saliniteit de eimortaliteit met de preadulte
sterfte. Enkel bij 30oC naakt de eimortaliteit in vergelijking tot de ju-
veniele mortaliteit een beduidend kleinere fractie uj-t van de de globale pre-
matuïe mortaliteitsrespons (Tabel v.2) . Ter:vrijf bij T = 30"C, de juveniele
sterfte bij de twee andere saliniteiten relatief klein is, wordt bij !!"/oo
een vrij aanzienlijke juveniele nortali+-eit genoteerd van 50t. De tvee an-
dere teryeraturen, namelijk 25 en 20oC induceren daarentegen een zeer kleine
juveniele sterfÈe, respectievelijk 0 en 5t (Tabel V-2). De laagste experi--
mentele temperatuur, 15oC, geeft een intermediaire nortaliteit van 14t.
In Tabel V.4. worden per temperatuur de mortaliteitsresponsen in de drie ex-
perirnentele saliniteiten met, elkaar vergeleken. Uit deze vergelijking blijkt
dat er voor de vier temperaturen een hoog significanÈe invloed van de salini-
teit op de preadulte mortaliteit (P < 0.001) kon aangetoond worden. Meer spe-
cifiek kunnen we stellen dat voor 20"/oo de kleinste mortaliteit wordt geno-
teerd bij drie van de vier temperaturen namelijk 15, 20 en 25oC. De laagste
e:<perimentele saliniteit (1,L g/L) geeft daarentegen bij drie van de vier tem-
peraturen (15r 20 en 30oC) de hoogste mortaliteit. Bij de overblijvende tem-
peratuur (25'C) geeft hetzelfde zoutgehalte (I1 q/L) een intermediair morta-
IiteitspercenÈage, nanelijk 11t. Deze mortaliteit is niet verschillend van
de kleinste nortaliteit, nanelijk 6t bij 2Q"/oo saliniteit, maar wel signi-
ficant kleiner dan de mortaliteit bÍj een zoutconcentratie van 30 g/L (26* i
p < 0.05). Bij de hoogste Èemperatuur, 30"C, wordt de kleinste nortaliteit
(9t) geobserveerd bij de hoogste saliniteit (30"/oo;. Een zoutgehalÈe van
2Oo/oo geeft bij deze temperatuur (30oC) de intermediaire mortaliteit, ter-
wijl, 1!"/oo saliniteit, zoals reeds hoger vermeld, de hoogste mortaliteit
induceert. Tenslotte kunnen we uiÈ deze analyses concluderen dat enkel bij
T = 25oC, namelijk voor de zoutgehaltes 11 en 2Q"/oor Íriet significant ver-
schillende mortaliteitsresponsen werden genoteerd. De overige percentages
verschillen significant van elkaar.
7 . a.2. Monhqafuze,LLa poae,LeganÍu.La
M. pa'LQ,l-eganÍula werd. geisoleerd uit de Spuikom, bi jgevolg werd de
levenscyclus van de soort bestudeerd bij een saliniteit van 30 g/1. Voor
deze soort werd bij de vijf experimentele temperaturen een lage mortaliteit
waargenomen. De grootste mortaliteit, namelijk 6? werd genoteerd bij 20"C.
Dit lage mortaliteitscijfer wijst enerzijds oD een zeer succesvolle kweek,
en anderzijds op het feit dat vrij hoge temperaturen, zoals 35oC (5* morta-
Iiteit), volledig binnen het leefbereik van deze soort vallen.
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Statistisch kunnen we de ternperaturen, qua globale preadulte mortaliteit, in
trwee groepen indelen: 15oC en 25"C enerzijds en 35, 30 en 20"c anderzijds.
In hoeverre dit echter biologisch relevant, is blijft voor mij een open vraag.
Bij deze soort kan het globale preadulte mortaliteitspatroon niet afgeleid
worden uit de rangschikking van de eimortaliteit, en nogen we stellen dat de
nortaliteit bij alle tenperaturen laag is.
7.a.3 . Monhq,stuta panva
De Spuikorn-populatie van M. parLva werd, gekweekt, bij een zoutconcen-
tratie van 30 g/1, ter:l.rijl de Dievengat-populatie werd gekweekt bij een zout-
gehalte van 2O g/L.
Voor deze soort werd experimenteel vastgesteld dat toevoeging van wieren
(diatoneeên en groenwieren) noodzakelijk is om continu reproducerende popu-
laties, met kleine mortaliteit in de juveniele stadia te onderhouden. In de
agarbodems met een diatomeeënbegroeiing werd het aantal afgezette nematoden-
eieren echÈer sterk onderschat, doordat de tellingen sterk benoeitijkt werden
door de donkerbruine spots van de sedentaire d.iatomeeënsoorten (zie hoofdstr:k
Materiaal en Methoden, voor samenstelling van het wiermengsel). Hierdoor
werden de mortaliteitsproeven opgesplitst in twee afzonderlijke reeksen. In
culturen met diatomeeën werd enkel de juveniele mortaliteit bepaald. Voor de
schattingen in verband met de leefbaarheid van de eieren werden adulte wijf-
jes net eieren (afkomstig uit stockculturen met wierbegroeiing) overgeënt
naar agarplaten met een lichte bacteriêle begroeiing. Deze wijfjes lieten
we gedurende enkele uren eieren produceren, zodanig dat zij slechts gedurende
een relatief korte periode in voedsel gelimiteerde omstandigheden verbleven.
In agarbodems zonder wierbegroeiing kon het aantal afgelegde eieren nauwkeu-
rig bepaald en bestudeerd worden.
Voor deze soort werd bij de drie experimentele temperaturen geen eimortali-
teit waargenomen. De juveniele mortaliteit was bij 17 en 22"C iets hoger
(stati-stj-sch niet verschillend, zie Tabel 3) dan bij 8oC. Bij deze laatste
temperatuur werd een juveniele sterfte van 5t genoteerd. De intermediaire
t-emperatuur, 12"C, geeft duidelijk de kleinste sterfte, namelijk 1t (zowel
significant verschillend van 8oC, als van 17 en 22"C).
De ontwikkelingsbiologie van de Dievengat-populatie van ,il. patLvA (gekweekt
bij 2Qo/oo saliniteit) werd met een Iichtjes gemodifieerde methode bestu-
deerd. In plaats van de ex5:erimenten op te splitsen in twee deelreeksen
(zie hoger), werd het experiment voor deze populatie uitgevoerd in hetzelfde
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recipiênt (petriplaat), waarbij we de voedingssamenstelling veranderden in
functie van het levensq;clusstadium. De 99me van de oudergeneratie lieten
we namelijk reproduceren in agarbodems met een lichte bacteriële begroeiing.
Na ve:*rijdering van de ouderindividuen, vanaf het moment dat de juvenielen
ui-t de eieren kwamen, werd een mengsel van diatoneeën en het groenwier Duna-
Ue,Ua Aa,(iyta (inj-tieel in kleine concentratles, en ongeveer halverurege de
postembryonale ontwikkeling in grotere hoeveelheden), toegevoegd. Deze wie-
ren werden afzonderlijk opgekweekt in erleruInyers en baxters (zie Materiaal en
Methoden). Door rniddel van deze methodiek kon heel wat tijd gespaard worden.
In het relatief klein temperatuursinterval van 7oC, nanetijk van 18 tot en
net,25"Cr is er reeds een duidelijk tenperatuurseffect merkbaar (0.001 < P <
0.01). Hierbij induceert de hoogsÈe e:<perimentele temperatuur (25"C) en
significant hogere rnortaliteit dan bij 18 en 2}oc. De mortaliteit bij deze
laatste twee temperaturen is nagenoeg identisch, namefijk 15 en 14t. Voor
de juveniele mortaliteit verschilt de respons bij 25oC ook van de overige
twee temperaturen. De mortaliteit, bij 25oc is volleèig gelocaU.seerd in het
juveniele stadium, wat duidelijk op teryeratuurstress wijst. Bij 18oc is de
mortaliteit ook volledig te wijten aan juveniele sterfÈe, ter:wijl bij 20oC,
eimortaliteit en juveniele rnortaliteit ongeveer even groot zijn.
25"C werd een vrij aanzienlijke juveniele rnortaliteit van 288 genoteerd.
wijst duidetijk op temperatuurstress.
7 .a.4. Monl'tuttenn d"ts juneJa.
Voor ,V. d,U junc.ta kan voor de globale mortaliteit in het preadulte
stadium het volgende beeld worden gereconstrueerd : de hogere temperaturen
(17 en 20"C) geven de kleinste mortaliteitsrespons, de tussenliggende tempe-
raturen L2 en 8oC induceren j-ntermediaire mortaliteitspercentages en de
Iaagst uitgeteste temperatuur, 3oC, veroorzaakt de grootste mortaliteit (23t)
De hoge mortaliteit bij BoC, is voornamelijk te wijten aan grote eimortali-
teit (15t). Het mortaliteitspercentage bij 15oC kan in dit globaal beeld
moeili jk geinterpreteerd worden.
Voor de eimortaliteit wordt enkel bij 3oC een grote niet-hatching genoteerd
(158). Dit percentage is significant groter dan de mortaLiteitscijfers geno-
teerd bij de overige temperaturen, welke onderling slechts wei-nig van elkaar
verschillen. Voor al de ET's, behalve 3oC, blijft de eimortal-iteit onder
10t. Dit is echter niet het geval voor de juveniele mortaliteit. Voor dit




temperaturen 17, 12 en 3oC met een laag rnortaliteitspercentage (< 10t) 
' 
res-
pectievelijk 5 , 7 en 9t en anderzijds de temperaturen I en 15oC, net een ho-
gere mortaliteitsrespons, van nanelijk 15 en 17t. Naast deze twee groepen
vlnden we bij 2OoC, een intermediaire mortaliteit van 1OB. Deze laatste mor-
taliteit is niet verschillend van 8oC en overlapt gedeeltelijk net de tempe-
ratuursset met de kleinste morÈaliteit. Van deze laatste set zijn t!'tee tem-
peraturen, narnelijk 12 en 17"C significant verschillend van 20oC.
Voor deze soort werden, in vergelijking met de andere soorten de grootste pre-
adulte mortaliteiten waargenomen. Niettegenstaande dit, konden nakomelingen
van de eerste wilde types gedurende meer dan vier jaar in conlinue kweek ge-
houden worden.
7.a.5 . Chnoma.d,ona w.d'Leapi-ta'to.
Voor C. rudicapí.fg-tn kon er geen temperatuursafhankelijkheid binnen
het juveniele stadiurn worden aangetoond. De sÈerfte in deze levenscyclusfa-
sen (4 juveniele stadia) werd eveneens omwille van de observatiemoeilijkheden
(zie Spuikon-populatie van M. pdLva") afzonderlijk bestudeerd. Tijdens deze
proeven gaf de laagste temperatuur, namelijk 3oC de hoogste mortaliteit : 8t
(zie TabeLy2). Voor de eieren noteerden we voor de intermediaire temPeratu-
ren, 12 en 17"c, de qrootste mortaliteit (Tabelv.2), dit te::vrijl het ons logi-
scher lijkt dat meer extreme temperaturen, zowel hoge als lage, hogere morta-
liteiten induceren (Hopper et a'L. 
' 
L973 i Wieser, L975) .
7 . a.6 . Nzo chnomadona- po ecilot omoídet
Voor N. poLcd-o^omoídL6 werd enkel een grote juvenj-ele mortaliÈeiÈ
waargenomen bij 13.5"C, namelijk 22? . Deze hoge mortaliteit is uitsluitend
te wijten aan sterfte in het juveniele stadium. Bij de andere tvree experimen-
tele temperaturen, 20 en 22.5"C, werd geen mortaliteit waargenomen. Voor nog
een andere temperatuur, 25oC, werden geen mortaliteitsdata opgenomen in de
Tabellen 2 en 3. Bij deze temperatuur gaf slechts één proef op vier een
gunstig resultaat, namelijk 73 adulten werden hrerin bekomen op een totaal
van'74 afgezette eieren. In de overige drj-e replicaten tesamen, werden 97
eieren geteld. Van deze eieren kwam er slechts één niet uit. Niettegenstaan-
de het zeer hoge hatchingspercentage, bereikte in deze drie replicaten geen
enkel van de 96 juvenielen het adulte stadium. Aangezien voor deze soort
geen uitgebreide observaties in verband met voedselpreferenties werden uit-
gevoerd, Ieek het nij niet opportuun om de data in de ver:rrerking op te nenen.
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7.a.7. Discussie : mortaliteit
De mortaliteitsgegevens 4ie hoger uitvoerig werden besproken, zL)n
het resultaat van een eenvoudige agnotobiotische kweekmethodiek, waarmee
zowel nematoden als voedingsorganismen (bacteriën, groenwieren en diatomee-
en) konden worden opgekweekt. Met deze simpele technieken werden voor de
mortaliteit, in vergelijking met de data uit de literatuur, vrij gunstige
resultaten bekomen. voor de preadulte mortaliteit werd, als we enkel de
data bij de optimale saliniteiten beschouwen (2O"/oo en 30o,/ee)r €êÍl maxi-
male sterfte genoteerd van 28t, voor de Dievengat-populatie van lrlonlnq,stelrn
paLva" bL) 25oc. voor drie soorten , Chnoma-d,ona rut-d,Lelpi-tt-tg" (30 pm) ; Mon'
hq,stuca pahva. (30 pn) en Monhqttne,U-a pah&eganblL4 bteef de preadurte mor-
taliteit onder 10t, In onze studie werden slechts voor twee soorten , l,lon'
hqatetta. míuoph,tholna en Monhq,stnella patcelegantu,l.a", temperaturen van 30oc
en hoger (35'c) uitgetest. voor lÁonhq'stUta nLenophÍlulna (20 pm) veroor-
zaakte een temperatuurstoename tot 30oC een significant hogere mortaliteit'
bi j 35oC liep de sterfte zelfs op tot ongeveer 50t. Monttq'SÍnella pM-?Aegwr-
Íila. daarentegen is ongevoelig voor temperatuursstijgingen tot 35oC, wat. vol-
Iedig overeenkomt met haar verspreidingsgebied (De Coninck' t943 ; Caspers,
1952; Meyl, L954ar Paetzold, 1955, 1958 ; Timm, 1963 en Gerlach, 1964). voor
twee andere soorten, MonltqltUa panvd. (voornanelijk de Dievengat-populatie)
en Neoehnomd.d,oLa poeeilo^omoíde,5,werd eveneens bij de hogere temperaturen een
duidelijk grotere sprtaliteit waargenomen. voor Neoehnoma.dona poecilo^omoi'
de.'5 werd bi j 25oC een mortaliteit van 57.3* (95* CI z 49.3-66.48) genoteerd.
Deze data kunnen evenwel niet met gegevens uit de literatuur vergeleken wor-
den omdat analoge data voor brakwater en mariene nematoden niet voorhanden
zijn. Quantitauleve mortaliteitsgegevens zijn dus erg fragmentair en momen-
teel bestaat er voor geen enkele mariene nematodensoort een complete dataset
met mortaliteitsresponsen in functie van de ET (e>eerimentele temperatuur).
Nochtans zL1n, rrijns inziens, de mortaliteitsresponsen even bel-angrijk als
het bepalen van de óntwikkelingsduur (Trir), waartoe mariene nematologen zich
meestal beperken. Mortaliteitsresponsen bevatten o.a. belangrijke informatie
over de temperatuurstolerantie (Wieser, 1975 ; l^tieser at a'L., 1974 en Wieser
& Schiemer, 7977) en over de optimale temperatuurs- en/of saliniteitsrange
(Vernberg & Vernberg, L972 ; Kinne' 1970, 1971 ; Newell, 1976 ; e.a.). Ver-
der kunnen deze cijfers gehanteerd worden in screeningtesten om de bruikbaar-
heid van voedingsbodems en/of voedingssamenstellingen, of om ontwikkelde
kweekmethodieken te beoordelen (zie o.a. vranken 2-t aL, tg9qa) . In eco-
toxicologische studies met nematoden als modelorganismen (o.a. bioassays met
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7,1aje metalen) waarbij 'non-toxic levelsr worden bepaald vanuit het oogPunt
van milieubeheer, worden nortaliteiÈsdata wel intensief gebruikt (PoPharn a
webster, lgTg ; samoiloff Ql. aI., 1980 ; sarnoiloff, 1980a; tÍaight d il.,
lgg2 ; vranken 8Í a,L., I984a ; Vranken AJ 0L., 1984b) . De in de ecologische
literatuur aanwezige informatie over de mortaliteit wordt in Tabel V.5. sa-
mengevat (p. 67).
De data uit Tabel V.5. zijn, zoals reeds eerder gesteld, weinig informatief.
Vooral Hopper e"t. al-. (t973) maken slechts een vaag onderscheid Èussen repli-
caten rget een voltedige en een onvolledige levenscyclus, zonder hierbij de
Èerm levenscyclus te definiêren (meer dan waarschijnlijk wordt hier de ont-
wikkeling tot het adulte stadir:m bedoeld) . Deze auteurs (tiopper QÍ a.L. ,
1973) bestudeerden wel de responsen van hun soorten bij de hogere tempera-
tuurslimiet. Zij vonden daÈ de terrperatuursrange van 33 tot 35oC kritisch
is en resulteert in groei-inhibitie, te:ruijl temperaturen hogter dan 37oC Ie-
tlraal zijn. Analoge e)<perimenten werden uitgevoerd door Wieser QJ a'L.(t9741
en Wies €!í & Schiemer ( 1977) met mariene nematoden uit Bermuda. Uit de eerste
studie bleek dat nematoden die dichter bij de oppervlakte leven hogere teEPe-
raturen kunnen tolereren dan soorten die dieper in het sediment voorkomen.
ThWUttU Q.rLec.tJA bijvoorbeeld, die voornanelijk leeft in de bovenste centi-
meters van het sediment, heeft een LT50 (1 h) (= Iethale temPeratuur die 50t
mortaliteit induceert in één uur) van 4L.7oC, ter:vrijL Panamontq'StUa sp. met
een distributiemaximum van 1 tot 5 cm, een LT50 (1 h) heeft van 38.1oC. Wie-
ser & Schiemer (L977) kwamen tot analoge conclusies. Zij vonden nanelijk dat
de hogere lethale temperatuur van de soorten sterk gecorreleerd is met hun
vindplaats, zodanig dat soorten die hoger op het strand voorkomen neer hitte-
resistent zL1n. Verder konden zij aan de hand van hun experimentele data de
seizoenale fluctuaties in populati-edensiteit van hun soorten verklaren : soor-
ten met een hoge temperatuursresistentie realiseren hun maximum in de zomer,
ter:wijl meer temperatuursgevoelige soorten hun grootste abondantie bereiken
in de winter.
De data van !{ieser eÍ ol. (1974) en lrlieser & Schiemer (1977) tonen ook aan
dat de hoogste lethale temperaturen van poikilothet:Iue organismen gesitueerd
zijn in de nabijheid van de maximale habi-taatstemPeraturen (tteinle, 1969 i
Kinne, 1970) . Een andere studie (Garcia, 1982) bevestigde eveneens dit prin-
cipe. Zij vond dat temperaturen van 33 tot 35oC in minder dan 17 dag tijd
10Ot rnortaliteit veroorzaakte bij de nematoden frlonlnq|ta.La sp. en AÍ'i-ce{noma-
dona dzyttLeu,Lata". Ter vergelijking : de maximale watertemperaturen in het
habitaat waarin beide nematoden leven (lagune de Brusc' Var, Frankrijk), kun-
nen in juni boven 30"c stijgen.
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In het Dievengat liggen de maximale watertemperaturen rond 30oC, en voor de
Spuikon (Oostende) stijgen de maximale temperaturen tot iets boven 20oC
(Bergurans, 1983 ; fig. 2.L, p. 54). Indien nu hetzelfde "temperatuurs-tole-
rantie"-principe geldt voor de soorten uj-t deze habitaten, dan moet voor de
Dievengat-soorten de bovenste Iethale temperatuur normaliter rond 30oC lig-
gen. Voor de Spuj-kon-soorten moet dit dan ongeveer 20oC zijn. Voor een
aantal soorten, M. nvLenophÍJxahnd. en M. palLQ].eganÍuLa qaat deze stelling in
het geheel niet op. Bij een aantal soorten, M. nLUrcplnÍhabrn inbegrepen, ver-
oorzaken hoger "niet-extreme temperaturen" wel een grotere mortaliteit maar
voor zovreL I'1. tuLuLopl'Élwtna- als voor M. panetegavtÍ!,La. ligt de rethale grens
boven 35oc. voor M. pahva, N. poeci,Lo^omoLdu en C. rul,LeapíÍa,U, bevindt
deze temperatuur zich boven 25"C. Voor andere soorten gaat dit principe wel
op t M. d,Lsjwcta srcrft bij temperaturen onder de 3OoC. Gerlach & schrage
(I97t) observeerden voor deze soort een blokkering van zowel de embryonale
als de postembryonale ontwikkeling bij 26"C, te:mijl de adulten bij deze tem-
peratuur stierven na 2-3 weken. TLtWí'SttU pelÍenu,í'S vertoont, ontaardingsver-
schijnselen, neer bepaald een hoge juveniele mortaliteit en een slechts ge-
deelÈelijke enbryonale ontwikkeling bij 28oC.
rn onze studie werd enkel voor Monhq'stela nLuoplvthnha de mortaliteit bij
drie verschillende saliniteiten bestudeerd. BL) 20" / 
"o gêvêD drie van de
vier bestudeerde temperaturen ( 15, 20 en 25"C) de kleinste mortaliteit ; bij
Llo/"o en 30oC treedt een zeer hoge preadulte mortaliteit op, voornamelijk
tijdens het juveniele stadium (50t). Bij L!"/"o en de inte:mediaire (20"C)
en optimale temperatuur (25"C) is de juveniele rnortaliteit laag en bij 3Oo/o"
induceert de hoogste temperatuur (30'C) de kleinste mortaliteit.
Deze resultaten zijn in overeenstemming met de gunstigre hoog-hoog cornbinatie
van de tenperatuur en saliniteit, waargenomen bij de amphipode GannantU due-
bewL, de decapode RhitaopdnopeuÁ LLauLUii en de hydroid Condqlopl'totLa caÁpía
(in Kinne, I97Ol . Onze data zijn anderzijds contradictorisch met de resul-
taten van Tietjen & Lee (1972) voor de monhysteride fulonhqaíena- denbLeuLaÍn
(de enigre bestaande saliniteitsstudie bij nematoden die de mortaliteit in
ove:*reging neemt), waar de grootste mortaliteit (65t met 30* eimorÈaliteit
en 35t juveniele mortaliteit) voorkomt in de combinatie hoogste temperatuur/
hoogste saliniteit. Ietwat contradictorisch met hun data, stellen Tietjen &
Lee(1977b; dan ook dar zowel Monhq'stena denÍieu,LaÍa aLs ChnomadonLna geLma-
niea"beter geadapteerd zijn aan de mediane en hogere regio's van hun salini-
teitsinterval (voor deze uitspraak baseerden de auteurs zich enkel op de ont-
wikkelingstijd en de popuJ-atietoename). Dergelijke adaptaties, voornamelijk
deze om hoge saliniteiten en hoge temperaturen te overleven, zí1n consistent
1^lV 
-
net de natuurlijke vereisten om qedurende de zoner relatief lange perioden
van hoge temperaturen gekoppeld aan hoge saliniteiten door te maken. Dit' is
vooral belangrijk voor soorten van ondiepe inlandse salina's en van brakwa-
terhabitaten, zoals het Dievengat, waar de waterteryeratuur boven 30oC kan
stijgen en de saliniteit simultaan kan oplopen Eot 40o/oo. Toch gaat dit
hoog/hoog en greniddeld/hoog principe betreffende teÍsPeratuul en saliniteit
maar gedeettelijk op lroor M. níUuph.thn'bna. Bij de opLimale temperatuur,
t 25oc bij 2Oo/oo s en !!o/"o en t 30oc bij 3o"/"o s, noteren we voor deze
soort goor iedere salinj.teit ongeveer 90t overleving tot het adulte stadium-
Hieruig kunnen we enkel besluiten dat M. mielOphÍhahna aangePast is aan de
drie e:<perinentele saliniteiten, temeer ondat bij Ll"/oo enkel de hoogste
Èenq)eratuur (30"C) hoge juveniele mortaliteit induceert. AIs maat voor de
grootte van de saliniteitssÈress wordt hier de juveniele nortaliteit genonen.
Elgen obse:nratj.es toonden narneu.jk aan dat de eitrortaliteit meer een weerspie-
geling is van de flrsiologische condiÈie van de wijfjes die nogelijks kan in-
Èerfereren Eet de salinlteitseffecten. voor M. d'í.t jurteÍa werden naneU.Jk ei-
rcrtaliteiten tot 80t genoteerd wanneer de soort te lang nonoxenisch wordt
gekweekt wt I'I-te.ltomontÁ holoplanhtil (rsc2) als voedingsorganisme. tsij een
andere nematode, naneli j*. Caznonhabdí.tiÁ eLegarU, werd bovenêien aangetoond
(Iënble & Sharrock, 1983) dat de dooierproteÍnen geslmthetiseerd worden in de
da:m. Bijgevolg is het niet irreëel dat slechte voedingscondities of stress-
situaties veroorzaakt door ab:rrpte saliniteitsveranderingen kunnen resulteren
in hoge eimortaliteiten. Dit kan meteen de hogere dan no:male ej.mortalit'ei-
ten bij 11 en 30"/oo S verklaren, dit te::wijl de juveniele mol*gêIiteit' bij
deze saliniteiten niet substantieel verschilt van 20"/oo S. !Íaarschijnlijk
is het zo Cat de eieren die worden af,gezet gedurende, of juist na de geriode
van osnoregulatie (4-tal uren in Croll a Viglierchio (1969), ViglierchioCl9J4))
een kleinere leefbaarheid bezitten. Als we de eimortaliteiten bij LIo/oo en
3Q"/oo S onCerling roet elkaar vergelijken,dan is het opvallend dat deze bij
11o/oo S beduidend hoger zj.jn dan C-ie bij 3Qo/oo S. !*ee studies, nI. die van
Croll a Viglierchj-o(1969) en die van Viglierchio(1974) ziln in dit opzicht in-
teressaÍrt. Deze auteurs vonden nanelijk dat de nematoden lzonÍoAtoma. cl'[-Lóofrv1L-
erlm, 0. t*trnnenchicí en 0. avtÍgactLcuÍl,die isotonisch zijn net 0.6-0.7M Naclr os-
moreguleren in hylgertonj-sche NaCl-oplossingen,ter,,riSL zí1 dit niet kunnen in hy-
poosootische NaCl-opiossingen. ,\ícninqAtUa. d'LSjune-ta daarentegên vertoonde geen
adaptieve resgonsen en de tijdsresgonscrïrve van deze socrt was varl het niet-re-
gulerende hypotonisch ty5re (Vigtierchio,1974). Croll a t/iglierchio(i969) stel-
den het voigenCe osrnoregulatcrische mechanisme u3or: "een nematcde in aen hlper-
tonische omgerringrverliest in de initiêle fase lichaarnsvcchÈ Coor exosmose,
daarna zaL er door de oonarrn van zouten en/of door toename van Ce niet-ionische
actieve corq)onent (o.a. toenaee van vrije a.z. Precht & Plett,1979) terug 
".rater
binnenkomen in Ce gedehydrateerde neroatode. ilierbij is de herstelsnelheid af-
natL.
hankelijk van de cuticulaire pe:nneabiliteit voor externe kationen en anio-
nen. Een beperktere osrnoregulatorj-sche capaciteit in hypotonische oplossin-
gen is dan een mogelijke verklaring voor de grotere eimortaliteit bij 11 dan
bij 30"/ oo saliniteit.
Ind:ien het door Croll & Viglierchio (1969) gesuggereerde osmoregulatorische
mechanisme, dat bovendien werd bevestigd door Viglierchio (1974), inderdaad
overeenstemt met de werkelijkheid, dan is de hoge juveniele overlevinS bij
de lage saliniteit minder goed begrijpbaar. Waarschijnlijk is 1!"/oo als
saliniteit niet extreem genoeg. Dit zoutgehalte valt namelijk binnen de sei-
zoenale variabititeit. M. rwLUrcphÍlta.Lna, rnoet bovend,ien als een tlpische
brakwaterl bijna euryhaliene soort worden beschor.rwd (Bilio,l966;Gerlach's(1954a)
groep 4 = lste graads brakwatersoorten, zj-e ook Brenning, 1973) . Tlpische
brakwaterorganismen en eur]rhaliene soorten in het algremeen bezitten nanelijk
een grote capaciteit om te overleven bij sterk uiteenlopende saliniteiten.
Bi j voo rbe eLd, Mo nl'tq^ tJLQHa" pane]-egev*ut a korlrt in natuurli j ke oms tandi gheden
zowel voor bij 4o/oo saliniteit als bij 36"/oo saliniteit (PaeÈzold, 1955
1958). De brakwaterharpacticoiae NiÍocIn- apíwLpe's kan osmoreguleren in sali-
niteiten variêrend tussen I en 2Oo/oo êD in een nog groter interval (van 0.5
tot 30o,/oo S) werd normale hatching, vervelling en reproductie geobse:rzeerd
(vÍulff , t972). llet metabolisne van de brakwaternematode, OípLob'Lme-Iloídets
btucLe-c wordt niet beÍnvloed bij saliniteiten gelegen tussen + 2 en 35"/oo.
Volgens Schlieper (1958) kunnen euryhaliene organismen het watergehalte van
hun weefsels onafhankelijk van het uitwendigt zoutgehalte controleren, wat de
structuratie van de plasrraproteinen en het xaetabolisme in het alqemeen in
gunstige zin bevordert.
Op de e>rperimentele procedure van Croll & Viglierchio ( 1969) en Viglierchio
(t974) werd terecht kritiek geuit door Lee & Atkinson (L976) en Wright & Ne-
wall (1976, 1980). De laatste auteurs bestudeerden de osmoregulatie van de
enopliden Enophta bnzvi,t en E. coftrnunÁ in verdund en geconcentreerd natuur-
lijk zeewater. De eerste enoplide, die eerdêr een brakwatersoort is, osmo-
reguleert zowel in hypo- als hypertonisch zeewaterl te:r,rijt EnopLwS commun;Á
zich meer als een typische mariene soort gedraagt, met een aanzienlijk gere-
duceerd vernogen om te osmoreguleren in hypotonische condities. Dezelfde au-
teurs qebruikten, naast natuurlijk zeewater, ook NaCl-oplossingen zonder en
met Ca++ en K+-ionen. In het niet rnet ionen aangerijkte NaCl-artificieel zee-
water, werd een sterke volumetoename vastgesteld in een 550 mM NaCl-oplos-
sing (! isoosmotisch met 100ts zeewater). De volumetoenames van beide eno-
pliden konden evenwel sigrnificant gereduceerd worden door het toedienen van
ca** en K*-ionen. Dit belanglran ca** werd reeds vroeger aangetoond door
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pantin (1931, in Kinne, I97O) en Ellis (1933) respectievelijk voor de plat-
wom Gunda uLvae en de polychaet NenaU divel,sicolon en meer recent door
Hummon (Lg75) bij de mariene gastrotrtcn Tunbane,lla ocQlla.t!.. Ilet is name-
lijk zo dag door verlies aan intern Ca of door externe Ca deficiencies, de
cuÈiculaire perÍDeabiliteit. toeneemt (Wright & Newell 
' 
19766). Dit resul-
teert in een influx van Na of andere kationen, wat een verhoging van de in-
wendige osmotische concentratie veroorzaakt. Dit laatste resulteert in II2O-
opn€rme, wat de goede osmoregulatorische capaciteit van ae DeOnÍoAt1mA-soor'
ten in hypertonische, niet gebalanceerde NaCl-oplossingen verklaart'. Ilet
onvennogen van M. d,ítS june-to, om te osmoreguleren, wat gezien het cosmopoli-
tisch karakter van de soort en haar vermogen om door te dringen in estuaria
en brakwater habitaten niet verklaarbaar isr kan dus ook te wijten zijn aan
de e>cperimentele procedure. Viglierchio (L974) verklaart de responscurve van
tÁ. d,í-t june-ta. door aan te nemen dat de soort in vergelijking met de OzovtÍo,Sto-
ma,-soorten een hogere cuticulaire permeabiliteit heeft en aan de hand van het
Donnau-effect. Anderzijds kan de niet osmoregtrlerende resPons van de indivi-
duen van de Zuidpool-populatie erop wj-jzen dat er belangrijke verschillen be-
staan tussen de verschillende geografische rassen van I'{. d'ítS!wefl. Verschil-
Ien van die aard, werden reeds aangetoond voor de harpacticoide copepode Ea-
tULpLyW auÍ,LótLlyt^ ; Vernberg & Moreira, L974 en Moreira At aL,, 1982) .
?]^ INVLOED VA}I DE TEMPERATWR OP DE EIOMTWIKKELING EN DE OMI'9iII]<KELING TOT
ADULT INDIVIDU
In dit hoofdstuk wordt de invloed bestudeerd van de temperatuur op de
eiontwikkeling en de minimale generatietijd (È onttrikkelingstijdduur, nl.
vanaf het ogenblik van afleggen van een ei tot het ontstaan van een reprodu-
cerend individu uit dit ei) . Deze periode word.t in de literatuur \.reergegeven
als T (Berqmanns, 1981 ; Vranken & HeiP' 1983) en/of D wordt door veelmln
auteurs gedefinieerd als : de tijd tussen identieke stadia van t\rJee opeenvol-
gende generaties (o.a. Tietjen & Lee , lg73 ; Warwick, 1981a; Vranken Q.t dl-.,
1981). In deze studie is tri. d. tijdsduur tussen het midden van het inter-
val waarj-n de eieren werden geproduceerd en het moment \n/aaroP een gemiddeld
wijfje (mannetje) geslachtsrijp wordt (dit laatste moment is het gerniddelde
van de frequentiedistributie van de mj-nimale leeftijd bij geslachtsrijpheid).
Tabel V.6. geeft de beschrijvende statistieken voor de gemiddeide enbryonale
ontwi-kkelingsduur (E) en de minimale generatieÈijd (T",i' of D) . t*ir, wordt
afzonderlijk weergegeven voor de dó en ae 99. Voor formules en uitleg in
verband met deze opgenomen statistieken wordt velníezen naar de introductie
t5-
bij Tabelv.6. De kleine deeltabellen achter iedere temperatuursset (achter
de statistieken die de hoofding E, !{ME en t'tANN. dragen) zijn "a posteriori
testen" volgens de methode van Games & Howell (zie Sokal & Rohlf, 1981, box
13.2, p. 409, 410). Deze testen zijn conforn voor multipele vergelijkingen
tussen gerniddelden met heterogene varianties. De getallen boven de diagonaal
in de deelÈabellen zijn de verschillen (in dagen) tussen de geniddelde ont-
wikkelingsduren bij verschillende temperaturen (hoofding van iedere kolom
(rij) ). De getallen onder de diagonaal geven de kleinste significante ver-
schillen (in dagen) voor een "P = 0.01 experÍmentwise" (Sokal & Rohlf' 1981,
p.24I)significantieniveau (bijv. de juveniele ontwikkeling van M. wvLUtop\t-
tha,bw Aii 15o en 20oc (2Oo/oo saliniteit) duurt respectievelijk 8.79 en
3.61 dagen ; heÈ verschil tussen deze twee ontwikkelingstijden bedraagt 5.18
dagen (het r:oeest linkse getal boven de diagonaal) ; het kleinste significant
verschil (P = 0.01) is 1.01 dag (hoogste getal onder de diagonaal). Hieruit
kunnen we besluiten, vermits 5.18 > 1.01 dat bij deze twee temperaÈuren hoog
significant (P < 0.01) verschillende ontwikkelingstijden werden waargenomen).
7.b. 1 . M. mLUcoph,tlwlna 20" / 
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De frequentiedistributies van het uitsluipen van de juvenielen (Jt-
stadium) uit de eieren (:* --- :+) en het ontstaan van dd (+ 
- - 
a; sn 99 (0-{)
t.o.v. het totaal aantal van ieder stadium en dit voor de verschillende tem-
peraturen, wordt per ÈemPeratuur \.teergegeven in Fig. V.I.-4. Uit deze gra-
fieken en uit de berekeningen (Tabel V.6.) kunnen we afleiden dat qua scheef-
heid (Sr) slechts twee van de 12 frequentiedistributies (nl. de 99 en dd bij
15oC) niet significant verschillend zijn van de normale (Gaussiaanse) distri-
butie, en dat voor drie van de 12 verdelingen (juvenielen bij 25oC en 99 en
dd bij 20oC) de kurtosis (5il niet verschillend is van de normale distribu-
tie. Voor drie van de vier bestudeerde temperaturen geven de grafieken van
het maturatieproces één duidelijke piek (unimodale curve). Di.t. wijst erop
d.aÈ het grootste gedeelte van de wormen adult wordt binnen een relatief kor-
te periode. Zo wordt bij 25oC de grootste fractie (90t) van de vrouwelijke
organismen adult in een tijdsinterval van vier dagten (vanaf dag 6 tot en met
dag 9 na eiafzet). Analoog stellen we vast dat 928 van de mannetjes adult
wordt tussen dag 5 en dag 10. De overblijvende nematoden, namelijk 10t van
de 99 en 8t van de dd, worden geslachtsrijp, versprej-d over een tijdsinter-
val van 10 dagen. tlierdoor ontstaat er een groot tijdsverschil tussen het
moment $raarop het eerste individu reproductief wordt en het ogenblik waaroP
de traagst ontwikkelde nematode dit stadium bereikt, namelijk 15 dagen bij
1At=.
de 99 en 16 dagen bij de dd. Dit verklaart de grote standaarddeviatie
naneJ-ijk 2.45 en 2.14 dagen voor respectievelijk 9? sn dd, en de hoge coëf-
ficiënt van variatie (1|r) (Tabel V.6.). Bij 30"C is een vergelijkbare ont-
wikkelingsdistributie rnerkbaar : 958 van de dd wordt adult tussen dag 4 en
dag 8 en 93t van de 99 bereikt het mature stadium tussen dag 4 en dag 9. De
rest zijn nakomers.
Bij 15"C kan de frequentiedistributie voor de beide sexen opgesplitst worden
in twee afzonderlijke cu:rres. Het eerste gedeelte (vanaf 18 t.e.m. 26 dagen
voor de 99 en vanaf 19 t.e.m. 27 dagen voor de dd) bestaat votledig uit na-
konelingen van wilde typês, die gedurende de zomer verzameld en in kweek wer-
den gebracht (begin augustus ; i = 25.13 (SD = t 5.20) dagen r gI = 0.84ffi i
gz = -0.38, ns). De tweede deelcurve bestaat enerzijds uit nakomelingien
(traagst ontvrikkelde wormen) van de zomercohorte, en anderzijds (grootste
gedeelte) uit kweek, afkomstig van wilde tlpes die werden verzameld in het
najaar (begin november i *, = 32.4 (SD = t 2.63) dagen ; 9t = 0.56tr i g2 =
-0.82 ns). De twee gemiddelde zijn hoog significant verschillend (t" =
8.8F ; df = L2l) en hebben enkel betrekking tot de vrouwefijke populatie.
Verder kunnen we uit Tabel V.7. afleiden dat de replicaten (deelproeven) bij
één zelfde temperatuur en voor ieder stadium afzonderli-jk, onderling signifi-
cant verschillend zijn (P < 0.001 voor 10 van de L2 sets en 0.001 < P < 0.01
voor 2 reeksen), dat de coëfficiënten van intraclass-correlatie (rr) (Sokal
& Rohlf, 1981 ; p.zLS en box 9.2, p.216) vrij groot zijn en schornmelen tus-
sen (14t en 91t). Dit laatste betekent dat de variantie tussen de replicaten
varieert tussen 14t en 91t. Aanvullend hierbij, geeft Tabel V.8. de resulta-
ten van een twee wegs-variantie-analyse (Steel & Torrie, 1960 ; p. 265-276) .
Hieruit kunnen we afleiden dat er een significante interactj-e aanwezig is
tussen de replicaten en de sexen bij 20o en 25"C (P < 0.001) en dat bij deze
temperaturen de ontwikkelingstijd van de wijfjes kleiner is dan die van de
mannetjes (p < 0.001 bij 20oC en 0.001 < P < 0.01 bij 25oc). Bij de andere
temperaturen werd er geen significante interactie (bv. verschillende respons
voor de sexen in eenzelfde replica) waargenomen en bestaat er geen verschil
in ontwikkelingsduur tussen 99 en dd. Boven de significante heterogeniteit
tussen de replicaten, kan er voor deze soort, voor de drie bestudeerde sta-
dia (juv., 99 sn dd; een significante afname van de ontwlkkelingstijd bij
stijging van de temperatuur (Kruskall-Víallis-test ; P < 0.001 in TabelV9)
worden \,raargenomen. In het bestudeerde temperatuursinterval is de gemiddel-
de ontwikkelingstijd bij elke experimentele temperatuur langer (Games & Ho-
well-test, P < 0.01) dan de ontwikkelingsduur bj-j de daarop volgende hogere
e:iperimentele temperatuur (ET) (bv. de generatietijd bij 15oC is significant
groter, dan die bij 20oC en deze laatste is significant langer dan die bij
25"C, enz. ...). Bijgevolg bestaat er geen interval waarin temperatuurson-
afhankeli jke ontwikkeling voorkomt.
7 .b.2. l,lonhuáÍUa. mLeJ-oph'tha.Lna. 30" / 
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Bij deze zoutconcentratie en bij 15o en 2OoC, vertoont de relatieve
frequentiedistributie van het ontwikkelingspatroon van de drie stadia (fig.
V.5.-6) een multirnodale curve. Hierbij duurt (tijdsverschil tussen het
snelste en traagste juveniel) het uitsluipen uit het ei van de totale cohorte
18 dagen (vanaf dag 6.5 t.e.m. dag 23.5) bij 15oC en 15 dagen (vanaf dag 3.5
t.e.m. dag 17.5 na eiafzet) bij 20oC. Bij dezelfde tenperaturen duurt het
maturatieproces van de totale cohorte (verschil tussen rainimum en maximun)
16 en 18 dagen, voor 99 en dd bij 15oC en 14 en 13 dagen, respectievelijk
voor 99 en dd bij 20oc. Bij deze laatste temperatuur is er een duidetijke
overlapping tussen de enbryonale periode (traagste eieren) en de maturatie
(eerste 99 en dd).
Bij de twee hogere temperaturen (25 en 30oC, Fig.V.7-8) konen de juveniele
vrormen (jf) in een korte tijdsspanne uit het ei (3 dagen). Deze juvenielen
worden vervolgens in vier (99 bij 25oC) en vijf (dd bij 25'C ; 99 en dd bij
30"C) dagen geslachtsrijp, wat resulteert in een enkelvoudige unimodale cur-
ve.
Voor de totale experimentele set, zien we dat drie van de 12 verdelingen (ju-
venielen bij 15oC en 30oC, 99 bij 20"C) significant scheef zijn met 9t ' 0(rechts). Bij t\áree temperaturen (juve.nielen bij 20o en 25'C) is de curve
significant plat (gZ < O). Verder bfijkt uit Tabel V.6. dat van de 12 reek-
sen (ieder stadir:m wordt als een afzonderlijke reeks beschouwd) er vÍjf zijn
met significante verschillen tussen de replicaten (zie tt en D statistieken
in Tabel V.7.). Deze significante heterogeniteit wordt bevestigd met een
'two way analysis of variance' (tabel V.B.). Als bijkonende informatie be-
komen we uit deze analyse dat er bij 20oC een significante interactie bestaat
tussen de replica's en sex (0.001 < P < 0.01) en een licht significant ver-
schil (in ontwikkelingsduur) tussen de sexen (0.01 < P < 0.05). Bij de an-
dere temperaturen is de ontwikkelingstijd van 99 en dd niet verschiltend.
SamenvatÈend kunnen we stellen, dat er (zoals bij 20"/oo) een significante
éénduidige afname i-s van de geniddelde embryonale ontwikkelingsduur, en van
de geniddelde ontwikkelingsduur tot adult geslachtsrijp individu bij een stij-
gende temperatuur (zie Tabel V.9. :0.01 < P < 0.025 voor de juvenielen i
/().
0.005 < P < 0.01 voor de wijfjes en 0.01 < P < 0.025 voor de nannetjes) wat
betekent dat er in het uitgeteste tempeïatuursgebied (10-30"C) geen interval
bestaat waarin temperatuurscompensatie (temperatuursonafhankelijkheid) voor-
komt.
7.b.3 . lvíonlulátQJLd, nvLuLoph,th.alJna LL"/ 
"" 
saLínl:'eL:-
In overeenstêmming net vorige resultaten (vgl. met 3Oo,/oo) vinden we
bij de lagere temperaturen (15 en 20"C) een multimodaal ontwikkelingspatroon
rroor de ernbryonale ontwikkeling. Deze embïyonale fase duurt (verschil tus-
sen begin en einde) 15 dagen bij 15oC en 10 dagen bij 20oC. Bij deze laat-
ste temperatuur is er een duidelijke overlapping waar te nemen tussen de eind-
fase van de enbryonale onttrikkeling en het initiêle maturatieproces. Het ma-
turaÈieproces van de totale cohorte bij 15"C duurt 11 en 12 dagen, respectie-
velijk voor de 99 en ae dd. Eetzelfde proces duurt bij zO"C, 14 en 16 dagen
voor de 99 en de dd. Bij de hogere test-temperaturen verkleint de variabili-
tej-t op het groeiproces van de drie bestudeerde ontwikkelingsstadia (Fig.
V.11. en 12.). Hierdoor evolueert de distributie teruq naar een enkelvoudigie
unimodale grafiek (zie 30oC).
Bij dit zoutgehalte hebben 6 van de 12 frequentiedistributies een significant
rechtse scheefheid (gr > 0), terwijl bij 25oC de culve van de dd een signifi-
cant linkse scheefheid (gt < 0 ; P < 0.001) vertoont (zie Tabef V.6.). Dit
betekent dat de distributie in kwestie een beduidend langere aanloopperiode
heeft, dan de normale klokcurve (curve van Gauss). Bij de hoogste tempera-
tuur (30oC) is de distributie van het uitkomen van de juvenielen, significant
scherp (P < 0.001), ter:wijl de verdelingen van de maturatie van wijfjes
(0.001 < P < 0.01) en mannetjes (0.01 < P < 0.05) sigmificant plat zijn. Bij
25oC is de verdeling van het maturatieproces van wijfjes eveneens plat
(P < 0.001). In tegenstelling met deze bevindingen vertoont het patroon van
het ontstaan van adulte geslachtsrijpe wormen bij 20"C een significante
scheefheid naarrechts (gt > 0 ; P < 0.001) en een significante scherpte
(gz > 0 ; P < 0.001) voor beide sexen.
Uit bovenstaande resultaten kunnen we besluiten dat bij deze saliniteiÈ
(LI g/L) het maturatie en haÈchingrspatroon erg onduidelijk is, en vrij moei-
lijk te interpreteren. Dit kan er eventueel op wijzen dat bij deze zoutcon-
centratie de soort fysiologisch onder stress staaÈ (zie discussie) . In nor-
male omstandigheden, bv. bj-j de optimale saliniteiÈ, veronderstellen we dat
een'nematode-ontwikkelingsdi-stributiecurve de volgende karakterj-stieken be-
zLl z
tt.
1) dat ze significant scheef is met gt > 0.
2) dat ze sigmificant schery is met gz > O.
3) dat voor het grootste gedeelte van een zich ontwikkelende cohorte het ver-
schil tussen het snelst en het traagst ontwikkelende individu klein !s en
dat de curve unimodaal is.
4) dat de curve een significante staart van nakomers heeft (t10t).
Uit de variantieanalyse (Tabel v.7. en 8.) bfijkt verder dat 4 van de 12 ten-
peratuursreeksen onderling sigmificant van elkaar verschillende replicaten
hebben, dat voor 3 van de 4 tenperaturen de sexen een verschillende ontwikke-
lingsduur hebben, waarbij bij 15 en 25oc T .n (99) . t*ir, (dd), termijl bij
20oC heÈ omgekeerde geldt. Bij één temperatuursreeks, narnelijk die van 20oC
bestaat er een significante interactie tussen de replicaten en de sexen.
Bij deze zoutconcentratie verkleint de geniddelde embryonale ontltikkelings-
duur als de Èemperatuur verhoogt, en dit in het totale e:<perirnenÈele tempera-
tuursinterval (van 15 tot 30oC). De minimale generatietijd, T.in, verkleint
daarentegen enkel in het intenral van 15 tot 25"C. Van 25 tot 30"C, verlengt
T beduidend (P < 0.05). Uit Tabel V.6. blijkt nanelijk dat het l4SD (0.58
nu-n
dagen voor de 99) kleiner is dan het verschil tussen de T_-_'s, dat 1.98 da-
gen bedraagt.
7.b.4. Verseli jkinq van de ontwikkelingrsbiologie van l,l. nLUcophÍhn'ha Afi
1 1 , 20 en 30",/o o saliniteit
In Tabel V.10. worden voor de drie bestudeerde zoutgehaltes de gemid-
delde emhryonale ontwikkelingsduur en de minimale generatietijd (trnirr) van
de 99 en de dd met elkaar vergeleken. Uit deze data kunnen lve op het zicht
afleiden dat bij een zoutgehalte van 20 pro mille (behalve bij 1!"/oo sal.
en 25oC) de grootste ontwikkelingssnel-heid wordt gerealiseerd en dat bij
30"/oo, de traagste embryonale ontwikkeling en langste generatietijden wor-
den waargenomen (behalve bij 30'c) . Bij een zoutgehalte van 1 I S/t, werden
intermediaire ontarikkelingstijden genoteerd, behalve bij 30oC, t".t T, i,
duideli jk groter is dan t*' Ot j 39" / oo (dit geldt zowel voor de mannetjes
als voor de wijfjes) .
Om de significantie van deze besluiten te bepalen, werden de data geanaly-
seerd met een covariantieanalyse (m.a.w. door regressie van de Iogaritmen
van de ontwikkelingsdata tegen de logaritmen van de tijd, zie vgl. V.8., en
dit simultaan voor iedere saliniteit).
78.
Uit de analyse van de ernbryonale ontwikkelingsdata blijkt dat (1) de rich-
tingscoêffj.ciênten (b in vgl. ln E = ln a + b ln T, zLe inleiding voor ver-
klaring coëfficiënten) van de drie rechten : -L.92 (LI"/oo1 ; -2.25 (20"/oo)
en -2.15 (30o/.o1 onderling niet verschillend zijn (Fs = 0.40 ; dÍ = 2 i 50),
wat, betekent dat de temperatuursafhankelijkheid bij de drie saliniteiÈen ge-
Iijk is en dat (2) de drie afzonderlijke reqressies hoog significant zijn
("" 42.4fr* bí) 1!"/oo i F" = 83.8ffi bij 2Q"/oo en Fs = 54.9*fr bij
30o/oo). Vermits de regressiecoëfficiënten niet verschillend zijn kan een
gegroêpeerde globale regressie (zonder de saliniteiÈsverschillen te beschou-
wen) uitgerekend worden. De globale vergelijking voor de embryonale ontwik-
keling is :
ln E = 7.94 - 2.t2 Ln \ (F= = 183.8i*r ; dí = 1 ; 52)
waarbij E de embryonale ontwikkeli-ngsduur is in dagen en f de temperatuur in
oe. Met deze gemeenschappelijke regressielijn kunnen lre nu de intercepten
van de verschillende zoutgehaltes (ai) uitrekenen met , ui = l, - O (glo-
baal) Ir, waarbij ?i 
"n Í, respectievelijk de gemiddelde embryonale ontwik-
kelingsduur en gemiddelde tenperatuur zijn voor de drie saliniteiten. Dit
geeft : a (20"/oo) = 7.-14 i a (LIo/oo) = 8.06 en a (30o/oo1 = 8.28 dagen
voor de drie verschillende zoutgehaltes. Aan de hand van de hieronder ge-
geven AÀICOVA-tabeI kunnen we besluiten dat de intercepten hoog significant
verschillend zijn (P < 0.001), met andere woorden dat de emhryonale ontwik-
kelingstijden bij de verschillende saliniteiten hoog sigmificant van elkaar
verschillen.
Tabel V.11. : AITICOVA-tabel voor de gemiddelde embryonale ontwikkelingsduur
bij drie saliniteiten (11, 20 en 3O"/oo).
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fn het tweede gedeelÈe van Tabel V.11. worden de logaritmen van de geniddelde
temperatuur (Io9" Tr) , de gerniddelde enbryonale ontwikkelingsd,uur (loq í. ) ,
-el
de aangepaste (aan de gerneenschappelijke b en gemeenschappelijke temperatuur
tÍ)), ontwikkelingsduur I tog" nrt"ai.11 samen met de 95t confidentie-inter-
vallen (nethode van Gabriel, Sokal & Rohlf, 1981 i p.526), de antiloqaritmen
van log E. t"ai.1 en de 95t confidentie-intervallen weergegeven.
-et-
Voor de embryonale ontwikkeling kunnen we besluiten dat :
1) de temperatuursafhankelijkheid bij de drie saliniteiten identiek is i
2) dat de geniddelde ontwikkelingsduur bí) 20"/ 
"o 
kleiner is (P < 0.05) , dan
die bij 11"/oo en 30o/oo i
3) daÈ 11 en 30"/oo onderling niet verschillen.
Voor d,e adulte stadia werd een analoge analyse uitgevoerd. Voor de 99 is de
regressie van ln trir, a.g"n ln T (vgl. V.8.) hoog significant voor de drie sa-
Iiniteiten (P < 0.001 ; voor regressiecoëfficiënten zie TabelE 2L ). Deze
richtingscoëfficiênten zijn niet verschillend van elkaar (F= = 0.73 r df =
2,64). Voor de globale regressie vonden we de volgende vergelijking(991
lon. *rr_r, = 8.39-1.9 log. T (F= = 31t* , df = L,66)
Uit de À$ICOVA kunnen we voor de 99besluiten dat de gerriddelde ontwikkelings-
tijden tij de drie zoutgehaltes hoog significant verschillen (P<0.001 ; F= =
14.85 r dÍ = 2.6). In de onderstaande T.abel v.12. worden de aangepaste geÍnid-
deldenrsaÍnÊn met de 95t confidentie-intervallen(C.f.) opgenomen (methode van
Gabriel) .
Tabel v.I2. : aposteriori-analyse bij de AlIcOvA van de geniddelde T_._'s van
de 99 mrn
Voor het ontwikkelingsproces van ae 99 kunnen we dus identieke besluiten trek-
ken a1s voor de enbryonale ontwikkeling, namelijk dat 2Oo / oo de kortste ont-
wikkelingsduur geeft en dat de ontwikkelirng tot het adulte stadium bij de an-
dere twee saliniteiten niet verschillend is.
Voor de dd kunnen we terug hetzelfde besluiten :
1) dat er qeen verschil bestaat in temperatuursafhanketijkheid bij de ver-
schillende satinÍteiten (Fs = 1.00 (ns) ; dÍ = 2,63) ,
2) dat de aan de gemeenschappelijke regressielijn en de gemiddelde tempera-
tuur, aangepaste trirr's bij de verschillende saliniteiten hoog significant
zL)n (t= = 18.7ffi ; dí = 2,65) i
3) dat de gemiddeld. Trir bij 2Q"/oo (T*irr(adj.) 20"/oo = 11.03 dagen ; 95t
C.I. = 10.45-11.65 dagen) significant kleiner is dan de ontwikkelingstijd



































"t trirr(adj.) 30"/ oo = 15.46 d ; 95t C-I- = 14-00-17.07 dagen) endat de T_.-'s bij deze laatste twee saliniteiten niet verschillend zijn.ILLN
Uiteindelijk wordt door rniddel van een driewegsvariantie-analyse de invloed
van de teaperatuur, de saliniteit, het geslacht (9 en d) en hun onderlinge
interacties bepaald. Deze analyse wordt samengevat in Tabel V.13. :
Tabel V.13. : Driewegsvariantie-analyse waarbij de invloed van de tempe-
ratuur, de saliniteit en het geslacht op de ontwikkelings-
tijd wordt nagegaan.



































Vernits voor beide sexen bij de verschillende saliniteiten dezelfde tempe-
ratuursrespons wordt waargenomen (fig. V.13.4.-5) wat duidefijk bfijkt uit
het identisch patroon van deze grafieken, kunnen we veronderstellen dat de
tweede graadsinteractieterm (nl. de temperatuur x sex x salinj-teit-interac-
tie) niet significant is. Bijgevolg kunnen we al de hogere niveau's testen
t.o. v. deze tweegraadsinteractieterm.
Dit procédé geeft een niet significante interactie tussen de saliniteit en
het geslacht enerzijds en de temperatuur en het geslacht anderzijds (zie
Fig. V.13.2. en V.13.3.), wat betekent dat er een analoge respons bestaat
van de 9? en de dd t.o.v. de temperatuur en de saliniieit. De andere inter-
actieterm, namelljk tussen de temperatuur en saliniteit (fig. V.13.1.) is
wel significant (P < 0.001). Dit komt doordat de temperatuursrespons ver-
schilt naargelanq de saliniteit (zie Fig. V.13.1.) : bv. bij de laagste
temperatuur (15'C) constateren we een vrij gering verschil tussen de ont-
wikkelingstijden bij de drie saliniteiten ; bij stijging van de temperatuur
van 15 tot 20oC is de verkorting van T .n bij 2O"/oo groter dan bij de ex-
treme zoutconcentraties ; bij overgang van 20 naar 25oC daarentegen bestaat
er een grotere toename van de ontwikkelingssnelheid bij de extreme zoutqe-
haltes en bj-j 30"C constateren we enerzijCs een verdere verkleining van T .n
bij 20 en 30"/oo saliniteit en anderzijds een verlenging van de ontwikke-
lingsduur (t.o.v. 25"C) brj een zoutgehalte van lL"/oo.
ór.
Uit de AI{OVA-tabel kunnen we verder afleiden dat er gfeen verschil bestaat
tussen wijfjes en mannetjes en dat de saliniteit en de temperatuur hoog
significante veranderingen induceren (P < 0.001). Dit laatste is triviaal
gezien de significante teryeratuur x saliniteitrs interactie. De alteraties
van de teryeratuur blijken ook éénduidig (som van kwadraten verklaard door
de temperatuur = 6.1050 ; totale variabiliteit = 6.8816) de grootste invloed
te hebben op de ontwikkelingssnelheid van deze soort.
7.b. 5 . Monhq,stnella panzlegantu,La
Voor deze soort vertoont het uitsluipingsproces (rig. V.14.-18.) één
enkelvouàige piek, voor de vijf tenperaturen. Bij 3 van de 5 temperaturen
(25,30 en 35oC) zijn de distributies significant scheef (gttO ; P<0.01). De
hatching van de door nij bestudeerde cohorten duurt 4 (vanaf 5 t.e.n. 8), 5
(vanaf 2 E.e.n. 6),4(vanaf 2 t.e.m. 5),2(vanaf 1 t.e.m. 2) en 4(vanaf 1 t.e.n.
4) dagen voor achtereenvolgens L5, 20, 25, 30 en 35oC. Bij de hoogste tempera-
tuur, nl. 35oC, is de gemiddelde embryonale ontwikkelingsduur (1.8 dagen) sig-
nificant groter (P<0.01) dan die bij 30oC (1.4 dagen) (zie cames & Howell-test,
Tabel V.6.). De coéffi-ciënt van varÍatie V* (rnaat van de variabiliteit
van populaties met verschillende gemiddelden) Ëoont een duidetijke tendens
om te vergroten bij hogere temperaturen. Bij overgang van 30 naar 35"C no-
Èeren we een verlaging van \lt. Een aanÈal factoren, namelijk de verkleining
van de ontwikkelingsvariabiliteit, de kleine embryonale ontwikkelingsduur
(Ï = 1.8 d i SD = t 0.50 d) en de kleine preadulte rnortaliteit (5t), bena-
dn:kken éénduidig dat deze soort hoge temperaturen tolereert. Dit komt ook
tot uiting in de geografische verspreiding van de soort (zie verder).
De frequentiedistributies van het maturatieproces vertonen voor de vijf be-
studeerde temperaturen patronen die significant afwijken van de normale
(Gauss)distributie. Bij 15oC bestaat er een zeer lange aanloopperiode (bv.
in de periode van 28 t.e.m. 48 dagen vanar- eiafzet wordt slechts 188 (7 99.
me) van de Í,rormen matuur) . De overige 82t bereikt het. geslachtsrijpe (qra-
viede) stadium in een tijdsspanne van acht dagen (vanaf 54 t.e.m. 61 dagen).
Hierdoor heeft de frequentieverdeling die dit proces beschrijft een signifi-
cant hoge 92 (P < 0.001). Bij 20"C is de curve dj-e het ontwikkeLingsproces
tot het adulte geslachtsrijpe stadium beschrijft significant scheef (St > 0)
en significant plat (qz . O). tiet platte karakter van deze curve
(0.001 < P < O.O1) is te wijten aan discrepanties in de t*ir,'s van 99 die op
verschillende momenten werden opgekweekt. In experJ-menten begonnen op
20/04/78 werd een geroiddelCe ontwikketingstijd 11o1 99 me) van 16.6 (SD =
óz-
! 1.28) dagen genoteerd, tenrijl in proeven gestart op tL/O7/78,... T*i'
van 20.9 (sD = ! 2.II) dagen werd geobserveerd. Deze beide reeksen werden
bestudeerd rnet dezelfde methode en met oud,erindividuen afkomstig uit de-
zelfde laboratorir:mpopulatie. Naast deze duidefijke verlenging van de ge-
neratietijd, wijsÈ ook de globale immature mortaliteit (geen sterfte in de
eerst opgestarte reeks en 158 j-n detweede reeks) een mogelijke deteriora-
tie van de laboratoriurnpopulatie van deze soort. Bij de overige temperatu-
ren werden drie unimodale curven waargenoulen, die zowel significant. scherp
(P < 0.01) als scheef zLln (gt > 0 ; P < 0.001). voor het maturatieproces
zien we dat de variabiliteit (V*) afneemt van de lage (15"C) naar de inter-
mediaire temperaturen (20 en 25oC) en dat deze coëfficiênt vanaf deze inter-
mediaire temperaturen terug stijgt met het toenemen van d,e tenperatuur. Voor
2OoC werd een Vt van 7.71 gebruikt in plaats van de getabelleerde 15.89 (zLe
Tabel V.6.). De laatste waarde meet de variabiliteit van al de data, ter-
wijl de eerste waarde alleen de variabiliteit bepaalt van de set gestart oP
20/04/78.
Uit H en D (Tabel V.7.) kunnen we afleiden dat bij 6 van de I reeksen, de
replicaten ongelijk zijn. Hierbij konden we, vetmits we bij 35"e enkel over
de gegroepeerde data beschikten, slechts 4 van de 5 tenperatuursreeksen ana-
lyseren. De coëfficiënt van intraclass correlatie (rr) die de variantie tus-
sen de replicaten inschat, varieert tussen 0.6 en 77È.
Boven de heterogeniteit van de replicaten, toonden we een hoog significante
invloed van de temperatuur aan [ (p.0.001) voor de juvenielen en (0.005 >
P > 0.001) voor het maturatieproces]. Verder kunnen we uit de Games & Ho-
well a posteri.ori test afleiden dat de gemiddelde ontwikkelingsduur.(tot
wijfje met ei) en de gemiddelde embryonale ontwikkelingsduur siqnificant ver-
kleinen bij iedere temperatuursverhoging, behalve bij overgang van 30 naar
35oC, waar de gemiddelde embryonale ontwikkelingsouur (P < 0.01) verlengt.
7 .b.6. Monhq,5tzfi.a. pilwa : sputkom-popuLatle
Voor deze soort kon bij 8'C (Fiq. V.19.) geen distributj-ecurve van de
hatching worden uitgeplot, omdat bij deze temperatuur het uitsluipingsproces
van de juvenielen niet voor de volledige cohorte werd gevolgd. Hierdoor kon
enkel de mediaan (zie Sokal & Rohl-f, p.43) worden uitgierekend. Voor de an-
dere temperaturen vinden we een enkelvoudige unimodale curve bij 12oC en
17oC, bij 22"e (Fiq. v.2O.-22.) noteren we een bimodale curve. De hatchj-ng-
duur (verschil tussen minirnum en maximum) bedraagt vier dagen bij 12oC (van-
af 4.5 t.e.m. 7.5 dagen vanaf eiafzet), zes dagen bij il"C (vanaf 2.5 tot en
83.
met 7.5 dagen vanaf eiafzet) en vijf dagen (vanaf 2.5 tot en met 6.5 dagen)
bij 22oC. Bij 17oC heeft de verdeling een significante scheefheid naar
rechts (gt > 0 ; 0.001 < P < 0.01) en een significante platheid (qz . O i
0.001 < P < 0.01). V* is bij deze teryeratuur beduj-dend groter dan bij de
overige tenperaturen.
De distributiecurven van het maturatieproces (Fig. V.19.-22), voor zowel de
mannetjes als de wijfjes, zLln voor de vier temperaturen significant scheef
naar rechts en significant scherp (P < 0.001). Dit betekent daÈ ook voor
d.eze soort het grootste percentage van de individuen adult wordt in een rela-
tief korte tijdsspanne, te::wijl er telkens een beduidende staart van trager
onÈwikkelende nematoden te noteren valt. Bv. bij 8oC wordt 15t van de 9?
adult vanaf 56 tot en net 79 dagen na eiafzet en van de dd wordt 13t adult,
tussen dag 56 en dag 81 (beide data berekend vanaf eiafzet), dit tenvijl de
andere 85t van de 99 en de overblijvende 86t van de dd geslachtsrijp worden
in een tijdsspanne van respectievelijk 11 en 14 dagen. Bij 12"C wordt, dit
patroon nog meer geaccentueerd, hier wordL 942 en 96t van respectievelijk 99
en dd adutt in 10 dagen tijd. De overige 6t van de wijfjes (15 individuen)
wordt geslachtsrijp in een periode verspreid over 13 dagen (van 27.5 tot en
met 39.5 dagen na eiafzet) r de achterblijvers onder de dd worden adult in
een tijdsperiode van 10 dagen. Analoge curven, zij het iets rninder uitge-
sproken, treffen we aan voor de beide sexen bij de twee andere tenperaturen'
namelijk 17 en 22"c.
Tabelvl. (H en D) toont dat de meeste (2 van de 11 niet) distributies opge-
bor:vrd zijn uit significant van elkaar verschillende deeldistributies (1 deel-
distributie per replicaat) en dat hun onderlinge variatie 3 tot 76t van de
totale variantie uitmaakt. Verder is de ontwikkeli-ngssnelheid van 6s dd bij
d,e vier bestudeerde temperaturen iets giroter dan die van de 99 (zie Tabel
V.8.). Bij twee temperaturen is dit verschil significant (0.001 < P < 0.01).
In het door ons bestudeerde temperatuursinterval induceert een stijging van
de temperatuur een significante verkorting van de gerniddelde ontwikkelings-
duur (tot adult d en gravied 9). Uit de cames & Howell test kunnen we neer
specifiek afleiden dat de verkleining significant is in ieder afzonderlijk
temperatuursinterval . Enkel voor de embryonale ontwikkeJ-ing bestaat er geen
significante verkorting van de gemiddelde ontwikkelingsduur bij overgang van
T=lToCnaarT=22oC.
84-
7 .b.7 . MOnl'LA,steM pULVe z Dievenqat-popuLatíe
De populatie die bij deze saliniteit werd bestudeerd is afkonstig uit
het Dievengat. De kweekrnethodiek was rninder succesvol voor deze populatle,
wat duidelijk te zien is aan de relatief hoge mortaliteit in het juveniele
stadiurn (Tabel V.2.) en aan het grillig patroon van de relatieve frequentie-
distributies. Enkel bij 25oC verkregen we een duidelijk interpreteerbare
curve. Bij 18oC vertoont de dÍstributie van heÈ maturatieproces een erg on-
duidelijk patroon en bij 20"C verschillen de statistieken van scheefheid (9t)
en scherpte Gz) niet van de gaussiaanse gl en 92. Dit laatste moet echter
eerder als uitzondering dan a1s regel beschouwd worden. Bij 25oC vinden vle
het tlpische patroon terug, namelijk een significant scherpe en scheve ver-
deling (voor de 99). Voor de ód is bij deze temperatuur de curve significant
scherp. In tegenstelling met de populatie van de Spuikom bereiken de wijfjes
vlugger het adulte reproductieve stadium dan de mannetjes.
Verder bfijkt. uit de statistische analyses dat in 4 van de 9 reeksen de repli-
caten niet significant van elkaar verschil-len en d.at de gemiddelde ontwikke-
lingstijden significant verkleinen bij iedere terÍperatuursstijging (P < 0.01).
In vergelijking rnet de Spuikonpopulatie is de generatietijd van deze soort
bij 18"C beduidend langer (zie Tabel V.6.).
7 .b.8 . iÁonl,tq'stena. d,í's juneta
Voor deze soort werd de meest uitqebreide temperatuursreeks bestu-
deerd. Uit de ontwikkelj-ngsdistributies van de drie verschillende stadia
( uitkornen van J1 uit de eieren, ontstaan van adulte 99 en dó) blijkt dat de
curven scheef zijn naar de rechterkant (Tabet V.6.) en dat er slechts drie
grafieken niet scherp zijn (Tabel V.6.), narnelijk de ontwikkeling tot J1 bij
T = 8oC en T = 12oc en de maturatie van de dci bij T = 2OoC. voor het uitko-
men van de eieren vertoont de coëfficiënt van variatie (Vr) een Èendens om
te '/ergroten bij de hoge Èemperaturen. De significantie van dit patroon kon
sÈatistisch echter niet aangetoond worden (Spearman's rank correlation coëf-
ficiënt r = 0.71 (+15oC) ns en r_ = 0.8 (-15"C) ns ; hierbi j vemi jst (+15'C)5>
naar de opname van V* bij T = 15oC in de correlatie-analyse, te:rrijl (-15'C)
duidt op een elininatie van deze waarde). Voor het maturatieproces wordt een
kleine waarde van V* waargenomen bij T = 15oC (Tabel V.6.), nochtans indu-
ceert deze temperatuur de hocgste juveniele mortaliteit, nanelijk L7Z (954
C.Í. = 13.4-2I.12). Dit lijkt op het eerste zicht contradicr-orisch. Als we
echter aanvaarden d.at de zwakste organismen, ook Cie wormen zijn met de klein-
aq
ste onurrikkeliagssnelheid per tijdseenheid en dat enkel de zwaksÈe individu-
en gestorven zijn bij deze ontwikkelingsproef, dan kan hierdoor de variabi-
liteit van het ontwikkelingsproces gevoelig gereduceerd worden. Bijgevolg
Iijkt. het mij niet onlogisch om de kleine variabiliteit (W) bij T = 15"C
eerder als een artefacÈ van de hoge mortaliÈeit te beschouwen dan als een
significante eigenschap van het teÍnperatuursafhankelijke ontwikkelingspa-
troon van deze soort. Tussen haakjes, deze hoge mortaliÈeit kan zowel ver-
oorzaakt zijn door quantitatieve voedingsstress (zie discussie) als door een
ongekende stress-toestand die ondermeer kan veroorzaakt zijn door (een) niet-opti-
male abiotische conditie (s) zoals niet optimale pH en/of saliniteit. Ter
staving van de hierboven geponeerde gedachtengrang venrijzen lrte naar het hat-
chingsproces. Iíierbij werd bij T = 15oC, de grootste V* waargenomen en dit
is in contradictie met de waargenomen variabj-liteit bij het maturatieproces.
!{egens de hierboven vernoemde speculatieve ovenregingen werd de coëfficiënt
van variatie bij T = 15oC niet opgenomen in de analyse en werd voor 17"C, de
volgende waarde, \Ë = 2I.7 qebruikt. Deze statistiek werd bekomen na elirni-
natie van een replicaat, waarin."r T*ir van 16.2 (SD = t 5.8) dagen werd geno-
teerd, wat beduidend hoger is dan het grepoolde geniddelde gerealiseerd in de
overige replicaten, namelijk T .r, = 10.9 (SD = ! 2.4) dagen. Deze verlenging
konden we toeschrijven aan densiteitsafhankelijke vertraging van het ontÍrtik-
kelingsproces. In het replicaat met de grootste gemiddelde ontwikkelingstijd
werd het maturatieproces van 888 nematoden (99 gn dd, tesamen) bestudeerd,
terwijl er in de overiqe viif replicaten sanen slechts 316 nernatoden werden
opgekweekt tot adulte organismen.
Als het effect van de hogergenoemde aberraties wordt geëlimineerd, bekomen we
een significante verhoging (Spearman'" t= = 0.9 ; P = 0.05) van de variabili-
teit op het ontwikkelingspïoces van de 99, bij een stijging van de tempera-
i.rrrr- rli I t-cnri jl de ontwikkelirrgsduur tot het adulte stadium, significant9ug!,
kleiner wordt (P < 0.001) bij een stijgende temperatuur. Uiu de Games & Ho-
well a posteriori test kunnen we verder afleiden : 1) dat de embryonale ont-
wikkelingsduur bij 15oC en 17oC onderling niet significant verschillen ; 2)
d.at, voor de 99, T*ir, niet significant verkleint bij een verhoging van de tem-
peratuur van T = goC tot T = 12oC en 3) dat voor de dd de onfwikkelingstij-
den (T 
- 
-) bij B en 12oC, bij 15 en 17oC en bij 17 en 20oC niet siqnificantfiD_n
verschillend zijn. Verder wordt voor deze soort oe kleinste temperatuursaf-
hankelijkheid genoteerd (zie verder), nochtans vergroot de ontwikkelingssnel-
heid van de 99 (gemeten tot het adulte staCiurn) van 2? d.g-l bij T = 3"C tot
11ts dag-I uj T = 20oc.
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7 .b.9 . Chnomadonn nud"Lcapi,taÍa
Voor deze soort, die theoretisch als epigrowth feeder (Wieser's groep
2A) wordt geklasseerd, kunnen we het typisch patroon enkel herkennen in het
hatchingsproces bij 12, 17 en 22"C. Bij 8oC geeft het uitsluipen van de J1
uit de eieren een trimodale curve. Bij dezelfde temperatuur (8"C), verschilt
de verdeling van het ontstaan van adulte dd en 99 niet significant van yl en
"(2. Bij 12"C vertoont de curve van hetzelfde proces twee pieken (bimodaal),
diÈ zowel voor de dd ats de 99. De proporcioneel kleinere (eerste) piek voor
de grafiek van de 99 is te wijten aan één replicaat waarin een beduidend klei-
nere T_. 
_ 
= 22.6 d werd gerealiseerd dan in de overige drie replicaten waarln
m-Ln
T_._ = 26.4 d,. Bij de dd wordt de kleinere (laatste) piek veroorzaakt doorlurt
één replicaat met een duidelijk J-ang"t" Trn, r, =25 -2 d dan in d.e overige simul-
tane proeven (t_-_ = 22.1 d). Beide curven (zowel voor 99 als dd) zijn sig-
- ILLN
nificant scheef (P < 0.001) en scherp (P < 0.001). Bij T = 17oC wordt het
zLgzag-patroon veroorzaakt door verschillen in de replica. Zowel voor de 99
als de dd kan de gepoolde curve opgesplitst worden in drie groepen. Voor de
99 geeft dit : twee replicaten met als gezamelijk gemiddeld" Trir, = t4.9 d,
twee replicaten met als gepoold gemiddeld. trir, = 17.8 d en één replicaat met
een T,-_ van 19.8 dagen. Voor de dd kan.de distributie onderverdeeld worden
mrn
in analoge deelgroepen : È$/ee replicaten met een globale gremiddelde Tr.r, =
14.1 dagren, twee replicaten met een gepoold gemiddelde van 19.1 dag en één
replicaaÈ met een intermediair gemiddelde van 16.9 dagen.
Bij de hoogste temperatuur (22oC), vertoont de verdeling van "het adult wor-
den" terug een enkelvoudig unimodaal patroon.
Uit de statistische analyse kunnen we afleiden : 1) dat bij 3oC de ontwikke-
ling tot dd en ?9 in de verschillende replicaten niet verschillend is, 2) dat
bij T = B"C en T = 12oC het uitkomen van de juvenielen uit de eieren in de
verschillende replicaten niet verschillend is, 3) dat al de andere experimen-
ten een significant verschillende respons geven in de verschillende replicaten
(P < 0.001).
De T_-_ van de dd is bij deze soort bij de vijf ternperaturen hoger dan 3oC
ml-n
beduidend korter dan de Trir, r.r de ?9. Enkel bij 3oC kon er geen signifi-
cantie worden aangetoond. Bij deze laatste temperatuur, bedraagt het "un-
blased" verschii tussen de twee sexen 4.5 dagen. BehaLve bij 3oC is de va-
riabiliteiÈ op het ontwikkelingsproces bij de dd groter dan bij de ?9 (zie
Vr) . iíei rnoeten we hierbij cpmerken dat de Yt bij 3oC nr-inoer krachtig is
dan de andere waarden van Vi, omdat bij 3oC beduidend mj-nder organismen wer-
den bestudeerd (N = 23 dd en 22 991.
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Door middel van de Kruskall-Wallis analyse (Tabel V.9.) werd er aangetoond
dat, er een hoog significant verschil bestaat tussen de gemiddelde ontwikke-
lingsduur bij de verschill-ende temperaturen (0.001 < P < 0.005) en uit de
Games & ttovrell test kunnen we afleiden dat er voor deze soort binnen de ge-
teste temperaturen geen temperatuursinterval bestaat waarin een temperatuurs-
onafhankeli jke ontwikkeling plaatsvj-ndt.
7.b. 1o . Neoclunomadonn poeu.Lo,somoídea
De distributiecurven van deze soort worden gegeven in Figs V.36,
V.37 en V.38. Bij 14"C en 23oC vertoont het uitsluipingsproces een enkel-
voudige piek. Bij 20oC aeeft het uitsluipi-ngsproces van de J1 uit de eieren
een trimodale curve. Bij 14oC is de curve siqnificant scherp (Tabel V.6.)
en bij 20 en 23oC is de curve significant plat. Bij twee temperaturen (t4
en 23oC) zijn de curves significant scheef en bij 20oC verschilt 91 niet van
yl. De variabiliteit van het uitsluipingsproces bij 20"C is duidelijk 9ro-
ter dan bij de overige tvree temperaturen. De variabiliteit op het maturatie-
proces van zowel dd als 99 verkleint. bij overgang van 14 naar 23oC. Voor de
dd neemt de variabiliteit verder af bij een verhoging van de temperatuur tot
25oC. Voor de 99 daarentegen neemÈ de variabiliteit bij 25oC in vergelijking
met 23oC toe. De distributiecurves van het maturatieproces zijn, behalve
voor de 99 bij 25oC en ae dd nii 23oc, significant scherp en scheef (Tabel
V.6.). Zowel de embryonale ontwikkeling als de ontwikkelinq tot het adulte
stadium zijn afhankelijk van de temperatuur. ltierbij verkleinen de gemiddel-
de ontwikkelingsduren significant bij iedere temperatuursstijging (Games a
Howell test, Tabel V.6.).
7.b.11. Discussie
? lr 1 1 1 Ci frrêrr ndv- uge--..Y
"""."=";"Iusstudies 
met vrijlevende mariene nematoden in laborato-
riumomstandigheden behandelen voornamelijk de invloed van de experimentele
temperatuur (ET) op de ont!^rikkelingsduur of de minimal-e generatietijd. Deze
periode wordt, zoals reeds eerder werd vermeld, rneestal gemeten als de tijd
tussen de eerste eiafzetcingen van opeenvolgende generaties. Víar',vick (1981a)
beschouwt hierbij het beginpunt (tijd nul), ais het gemiddelde van het inter-
vai waarin de ?9 hun eieren afleggen. De minimale qeneratieti-jd werd ook be-
paald aLs de tijdsduur tussen het moment lvaarbij de graviede wijfjes van de
parentale generatie hun eieren afleggen en het moment waaroP 5OB van de vrou-
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welijke nakomelingen het graviede stadium bereikt, met tijd nul het begin
van het e>periment (Vranken QÍ. a,L., 1981) of het gemiddeloe van het inter-
vaI waarin de wijfjes hun eieren afleggen (Vranken QÍ a,L., 1984a). Van-
uit de demografische theorie kunnen we deze definities van de generatietijd
slechts als benaderingen van de gemiddelde generatietijd beschouwen. Voor
snel groeiende iteropare soorten (Bell, 1976) benaderen deze tijdsduren de
ontwikkelingstijd of ninimale generatietijd. In deze tekst worden de begrrip-
pen generatietijd, ontwikkelingstijd en duur van de levensq;clus gebruikt als
synoniem voor de minimale generatietijd, trirr.
De ontvrikkeling van zes vrijlevende brakwater (mariene) nematoden werd bestu-
deerd in functie van de temperatuur en dit bij constante pH en saliniteit.
Gedurende deze ontwikkelingsproeven werd de preadulte periode opgesplitst in
twee stadi.a : (1) de extra-uteriene embryonale fase, die loopt vanaf de eiaf-
zetting tot aan het hatchi-ngsproces, !,/at overeenkomt met de ontwikkelingsduur
tot het lste juveniele stadium (J1) t (2) de postenbryonale fase, die de pe-
riode insluit vanaf het vrijkomen van het J1 uit heÈ ei toÈ het ontstaan van
reproductieve 99 of dd. De laatste periode omvat het rnaturatieproces (van
niet-reproducerend adult individu tot reproductief organisme). De exacte
duur van het maturatieproces werd nieÈ opgetekend, omdat bij de meeste tem-
peraturen deze periode kleiner ltras d,an de tijd tussen twee observaties. Ver-
dere opsplitsing van de preadulte fase (zie Grootaert & Maertens, L976 i
Grootaert & Sma1l, 1982 voor terrestrische nematoden en Tietjen & Lee, t972
en 1973 en Garcia, L9B2 voor mariene nematoden) werd niet Coorgevoerd, omdat
een levenscyclusanalyse opgesplitst volgens (1) en (2) voldoende informatie
geeft om het aantal jaarlijkse generaties te berekenen. Omtrent het hoger-
genoemde maturatieproces bestaat er geen eenvorro-ighej-d qua nomenclatuur.
Gerlach & Schrage (L97t) en Help QÍ 01. (1978) definiëren de maturatieduur
als de tijd gedurende dewelke een adult individu zích', na de juveniele pe-
riode, niet reproduceert. Volgens Tietjen & Lee (L972) situeert deze perio-
de zich tussen de sexuele maturiteit en het moment waarop de grootste lengte
wordt bereikt. In deze studie wordt de eerste definitie aansenomen.
7 . b. I 1 -2 - 9i:!5r!9!r993!r99!-v1!-!9!-9!grEEglrlg:p1993:-9!-y3r139111!91!
!9::el-ge-reP1r93!e!
Dit is de eerste studie waarin distributiecurven van het uitslui-
pen van de J1 uit de eieren en van het maturatieproces van zowel ?9 als dd
worden opgesteld. Aan de hand van onze dat,a kan de volgende veralgemeende
ontwikkelingscurve voor nematoden worden vooropgesteld : de curve is niet-
89-
normaal verdeeld en is zor^rel scheef als scherp. In de omgeving van de opti-
male temperatuur (Tm) is de curve unimodaal, waarbij voor 909 van de gevolg-
de cohorte het verschil tussen het snelst- en traagst-ontwikkeld individu
vrij klein is. De overig.e 10* ontwikkelen zich beduidend trager en hierdoor
ontstaat een typische staart aan de curve. Dit patroon is evenwel minder
duidelijk bij lage teÍnperaturen, rrraar de distributiecurve een duidelijke ten-
dens naar platheid en multinodaliteit vertoont,. Uit, de statistische analy-
se bleek overigens dat in de meeste gevallen de globale curve is samengesteld
uit significant van elkaar verschillende deeldistributies (zie Tab.V.6). Een
verklaring \roor dit fenomeen moeten we ongetwijfeld zoeken in de gebruikte
kweekmethodi-ek .
Voornameli jk de toediening van een niet-geÍdentificeerd bacteriênmengsel,
waarvërn de samenstelling zowel quantitatief als qualitatief door het toeval
kan variëren, ligt aan de basis van de verschillen tussen de simultane repli-
ca. Dit argument werd bevestigd in een recente studie (Vranken eÍ aL., tn
1984a),waarin prelininair onderzoek naar de voedingswaarde van verschillende
zuivere bacteriênstarnmen werd uitgevoerd. Een gedeelte van de stammen werd
rechtstreeks geisoleerd uit het Dievengat en de Spuikom, en een ander gedeel-
te werd aangekocht in het Torry Research Station (Aberdeen, Schotland|. Van
de aangekochte staxomen (P,seudomonlÁ malLLna NcMB 1966 ; P,seudomona.'s dluone,t-
cenó Nc!48 tt9, AlÍelLomonaÁ hauoytlanlzLi's t'tct/ll_ f964 i lnLLenoeoccaá sp. NCMB 13
en E. c()I;, gaf enkel P. manLna een gunsÈig resultaat voor iV. d,U juncÍa". Nog
betere resultaten (maturatiepercentages) werden bekomen met 1SC2 reen A.{-tena-
mo naÁ ha,[-oplanlztiÁ-stam, determinatie B .Pot) rrraarvoor maturatiepercentages
van ongeveer 100È werden genoteerd als er voldoende cellen werden toegevoegd.
Uit analoge proeven bleek dat cholesterol eveneens een essentieel nutritief
bestanddeel is in de voeding van ll. wLenoylhÍlrta.Lma. Deze soort werd niet
adult in monoxenische culturen met de stammen KB1a3, ISC2 en DR5, zonder toe-
diening van cholesterolen. Dit resultaat is een bevestiging van de thesis
dat sterolen essentiële metabolieten zijn, die niet door de nematoden kunnen
gesynthetiseerd worden (Hieb & Rothstein, 1968 ; tscila, t979 en Vanfleteren,
1980). Met DR5 als voeding, zelfs na toediening van sterolen, verlenqde de
nanar=fiat-i-iÀ |ql \ na+' maar Áa11 Vijf dagen en Werd e1. een mOftaliteit Vant ^min'
89t genoteerd. Hierdoor wordt er opnieuw aangetoond dat de bacteriënstammen
een differentiêle '.roedj-ngswaarde bezitten, n.a.w. dat bepaalde bacteriën een
goede voerringsrnraarde bezitten, te:rvijl andere een onvoldoende voedsel vormen.
Een andere factor, die meer dan waarschijnDjkr ê€o gedeelte van de variabi-
liteit induceert, is de seizoenaal fluctuerende samenstelling van het natuur-
lijke zeewater riraarnee de agar wordt verdund. Recent werd door Vranken et a.L.
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( 1984a) een chemisch gedefinieerd medj.un, net de volgende samenstelling :
O.58 bacto-aqar (DIFCO) opgelost rn artificieel zeewater (Oietrich a Kalle,
Ig57), aangerijkt met een 13 aminozuunnengsel (genodifieerd naar Lee 8t eL.,
L}TO), 13 gernodifieerd !,ta1ne-Provasoli-mediun (ratio 5:1) en 50 Ug.ml-l ste-
rolen (Vanfleteren, 1980), gepubliceerd. Dit nedium is beduidend complexer
dan het medium dat in de agnobiotische kweek wordt gebruikt. De resultaten
zijn evenwel beduidend beter : zo bereikt, l"{. d'Ujuncta, synxenisch gekweekt
met rsC2 (AttUrcmonnl hnloyil.an[2ilÁ, toegediend in overmaat), bij 17oC en
3Qo/oo S het adulte stadir:m na 9 dagen. Met de agnotospecifieke culturen werd
bij 17oC en 3Qo/oo S een T ,rr=11 d (95t CI:10.31 d) genoteerd. In de litera-
tuur vinder 
". 
T*irrrs van 13 dagen (1.5oC, 32o/oo S) bij Gerlach & Schrage
(L971),van 23 dagen (20-22oC, 5o/oo S) bij von Thun(1968) en van t3O dagen (20-
24"C) bij Chitwood & Muryhy(1964). Bovendien is de reproduceerbaarheid van de
bekoroen resultaten gevoeU.g verbeterd en is het verschil tussen de maximale en
minimale T-, 
- 
(snelste en traagste individuen) significant verkleind,. Toch ver-IIll-n
kiezen bepaalde auteurs (zie Ukeles,1976) agnotobiotische procedures, omdat de
organismen ret deze technieken meer in natuurli-jke omstandj-gheden bestudeerd
worden. Met deze techniek werden theoretisch evolutionaire problemen, zoaLs
competitieve interacties, predator-prooi-relaties tussen synpatrische soorten
en diversiÈeits-determinerende factoren bestudeerd (Levandowsky, L977) . Klassie-
ke noorbeelden vinden we o.a. bij Frank (Lg52), Park (Lg62), Pimentef(1968), Gill
(L972), Ayala et aL. (1973) en Anderson(1978). In deze studie werd de techniek
gebru-ikt om de levensryclus van brakwaternematoden te bestuderen.
7.b. I 1 .3 . Gebruikte media en het ss! : !i e-e{5 g g !- vel 
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De media in de hier toegepasÈe agnotobiotische kweekprocedure heb-
ben als basisbestanddeel bacto-agar (DIFCO), die wordt opgemaakt met natuur-
lijk water en dat naast het Vlasblom-mediun aangerijkt is met het aminozuur
glycine en met natriumsilikaat. Voor ll. pa,Lva, C. nudieapiÍt.ta- en N. poec;,Lo-
Somoídb wordt de agar aangerijkt met gemodifieerd Kil-lian-medium. IÍet toege-
voegde naÈriumsilikaat heeft een pH-stabiliserende functie en is essentieel
'roor de groei van diatomeeën. Het glycine doet voornamelijk dienst als C-bron
voor de bacteriën en kan eventueel rechtstreeks geassimileerd worden door de
nematoden (zie o.a. Bouwman, 1983). De toevoegj-ng van glycine heeft een guns-
tig effect op de groei van de bestudeerde nernauoden. Gllzcine behoort nochtans
nj-et tot de essentiêle nutriënten van de nematoden CaznonlrcbdLLÁ bn Lgg,Sae en
Ca"zncsn-lnbíí-LLs eLegar,,a (vanfleteren, 1973). !^Iel noteerde vanfleteren (1980)
een significante verlenging van de ontwikkeiingstijd in een holiCisch meoium
zonder qlycine in vergelijkinq rnet de controle. Analoge observaties, namelijk
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een verlaging van de Èoenamesnel-heid per dag (r) in culturen zonder glycine,
werden bekomen in onze studie (zie hoger).
Meldingen van rechtstreekse opname van organische stoffen vinden we bij Chia
& Warwick (tg6g). Deze auteurs toonden de opname van D-gLucose-6-3tt aan bij
de nematoden PonÍonena vuLgahQ. en Oon-qLaLmctp^iÁ puJLcta.tuÁ. Lopez at a2.
(tg7g) stelden bi j de brakwaternematode AdoncholaLmuÁ tlto.Uas,Soyt[tqga's opname
.r"n l4C-glr'tcose vast, waarbij het voornamelijk de pas uitgekomen juvenielen
zijn die zich voeden met opgelost organisch materiaal. Dit laatste is, door
de intense microbiëIe activiteit, in hoge concentraties aanwezig in de door
de nematode geproduceerde mucoproteinen (Riernann & Schrage, t978). Vervol-
gens stellen Lopez 8Í aL. (L979) dat opname doorheen de cuticula wel belang-
rijk is. Tietjen & Lee (L975) konden bij de nematode Rhabd"íLí'S mAtina. even-
wel geen rechtstreekse opname van opgeloste organische stoffen, noch via de
darm, noch doorheen de cuticula detecteren. Zij stellen daarom, dat opgelos-
te organische stof enkel wordt opgenomen als het geassocieerd is met particu-
Iate stof. llierbij is de grootte van de partikels belangrijk.
Momenteel btijft, de vraag of de assimilatie van opgeloste organische stof ge-
beurt via de darm of doorheen de cuticula, onopgelost. De cuticula van nema-
toden wordt tegenwoordig niet meer als een barrière beschouwd. Samoiloff
(L973) toonde aan dat deze structuur hoog-metabolisch actief is. Verder heeft
de cuticula meerdere eigenschappen gemeen met celmembranen, zoals selectieve
permeabiliteiÈ, transport van aminozuren en een concentratj.e van zure mucopo-
lysacchariden aan zijn oppervlakte (Bird, I976, 1980). Recent onderzoek van
Howell (1983) toonde bovendien aan dat een belangrijk gedeelte van de opname
en afgave van contaminanten zoals zware met4len (Cu en Zn) gebeurt doorheen
Áo nrrfi nrrl:
Samenvattend kunnen we stellen dat de opname van glycine ofwel onrechtstreeks
samen met partikels en via bacteriën, ofwel rechtstreeks via de darm of door-
heen de cu'-icula kan gebeuren. Ondanks het feit dat het opnamemechanisme niet
exact gekend is, is het d.uidelijk dat de toevoeging van glycine, een gunstig
effect heeft op de groei van de bacteriënetende nematoden in onze culturen.
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Er is reeds eerder verrneld dat we met de agnotobiotische media geen
homogene responsen (significant verschillende ontwikkelingsduren) verkregen
in de verschillende replicaten. Om dit te illustreren geven .aie hier, enkel
YZ.
voor M. d,<S june-ta,de data per repli-ca voor de volledige terq)eratuursreeks(Tab.
V.14) . Analoge tabellen werden opgemaakt voor al de andere soorten (deze gege-
vens kunnen, indien gewenst,bij de auteur van deze thesis gteraadtrlleegd worden).
Niettegenstaande de significant verschillende replicaten nogen we stellen
dat de ontwikkelingsdata (t*rr) en de mortaliteitsgegevens die bekomen wer-
den in onze experimenten, behoren tot de kleinste momenteeel aanwezig in de
literatuur (zie ook Vranken eí a,L., 1981 ; Vranken QÍ. aL.,.1984a ; Vranken
eÍ a,L., I9846i een overzicht van de ontwikkelingsdata (T .rr-waarden) van
vrijlevende mariene nematoden vinden we bij Kinne, t977 ; Zaíka & Makarova,
1979 en Garcia, 1982). In Tabel V.16. worden deze gegtevens aangevuld met de
meest recente data. Eerst wens ik de door ons bekomen resultaten voor l'lonhqA-
tne,LLa, ytaneLeganÍuLa l.syr,. Monhq,steft.e pahoLegantuLa., zie Andrássy, 1981) , lÁon-
hq,stena pilLva. en Monluldtult" dUjuncÍt- te vergelijken met de bestaande litera-
Euurgegevens van deze soorten. Deze vergelijking wordt gemaakt in Tabel V.15.
Hierbij worden onze ontwikkelingsdata, dit om een betere vergelijking met de
literatuurdata moqelijk te maken, gecorrigeerd naar de experimentele tempera-
tuur (ET), die in de gepubliceerde studies werd gtebruikt. Hiervoor gebruikÈen




Uit deze sunmiere vergelijking blijkt duidelijk dat de ontwikkelingssnelheid
van d,e door mij gekweekte soorten beduidend hoger ligt dan voor de andere
conspecifieke populaties. Enkel de data voor ,U. d'Uiuncta, bekomen door Ger-
lach & Schrage , I97 1, komen goed overeen met mijn resultaten. Om verschillen
in ontwikkelingstijden Èe verklaren, wordt het klassieke argument van de geo-
grafische distributie ingeroepen (Gerlach & Schrage 
' 
L97l) maar rli t principe
kan moeilijk gehanteerd worden om de verschillen in Tm.n bij l{. dLtiune-ta-
tussen de populaties van von Thun en Gerlach & Schrage te verklaren. Beide
populaties zijn afkomstig uit West-Duitsland, respectievelijk uit Bremerhaven
en Helgoland. Bovend.j-en werd dezelfde kweekmethodiek gebruikt. Toch is de
ontwikkelingssnelheid bekomen door Gerlach & Schrage (L911) ongeveer tweemaal
groter dan die van de exemplaren van von Thun ( 1968) . Deze discrepantie werd
door Gerlach & Schrage (I971) toegeschreven aan saliniteitsverschillen (5 ver-
sus 30",/oo S, zie Tabel V.15.) en aan seizoenaie verschillen. De wormen van
von Thun werden verzameld en gekweekt in de winter, terwill de individuen van
de andere auteurs verzameld en gekweekt werden in segtember, de maand met de
hoogs te ltatertemperaturen.
Vergelijkbare resultaten werden bekomen voor i{. rnLenophÍhalna". Nakomelingen
van wiide types verzameld en gekweekt in de zomer hebben een significant klei-
nere ontwikkelinngsduur (T,oir) dan nakomelingen van organismen verzameld en
o1
gekweêkt in november-december. Meldingen van soortgelijke seizoenaliteits-
invloeden vinden we bij Landry ( 1975a) rroor de planktonische calanoÍde coPe-
pode AeanÍia e-LaJAi). Winter geacclimatiseerde eieren (ACCLIMATIZATION is the
sr:rn of the adjustmenÈs which follow repeated and prolonged exposure to natu-
ral environmental change (Hoar, L975) ) onfuikkelen zich sneller bij zomertem-
peraturen (20oC) dan de zomer geacclimatiseerde eieren. Langere acclimatatie"
(ACCLIMATATION is the descriptive term applied to compensatory changes which
occur in the laboratory (Hoar, 1975) ) induceerde hierbij slechts kleine ver-
anderingen. Uit deze geqevens besloot Landra, (1975a) dat het acclimatatie-
proces bij deze soort meerdere generaties kon duren. Landry (1975b) bekwam
dezelfde resultaten voor de nauplii en de copepodieten. Een dergelijke res-
pons, nanelijk een verhoogd metabolisrne van de aan koude geacclirnatiseerde or-
ganismen, bij hogere temperaturen, t.o.v. de zomer geacclimatiseerde organis-
rrpn is één van de mogelijke capaciteitsadaptaties ( "capacity adaptation" zie
Vernberg & Vernberg (1972), voor een overzicht van de verschillende respons-
types). Varianten hierop vinden we bij Precht (1958) en Prosser (1958). Voor
de soort P,SeudoeaLanÁ sp. vinden we bij Hart & Maclaren (1978) een andere
respons. Winter geacclimatiseerde eieren van deze soort ontwikkelen zich
minder snel dan zorrnr geacclimatiseerde eieren. Volgens Hart & Maclaren
(1978) komt dit door de grotere omvang van de wintereieren. Nog een andere
respons werd genoteerd door Palmer & Coull (1980) bij de harpactj-colde cope-
pode ,1,{.ócaoaldlwLd*on UÍÍuLaLe. De winter- en zomereieren van dit organisme
ontwikkelden zich even snel. Palmer & Coull (1980) verklaren deze niet-adap-
tieve respons (Prosser's type ï, zie ook Vernberg & Vernberq, L972) doordat:
(1) de soort acclimateert binnen een periode van t 2 dagen ; (2) doordat de
grotere ontwikkelingssnelheid van aan koude geacclimatiseerde eieren (orqa-
nismen) gecompenseerd wordt door de productie van grotere zich trager onÈwik-
kelende eieren in de winter.
Een verschil in eigrootte kan bijgevolg een mogelijke -rerklaring zijn voor de
verschill-en in ontwikkelingsduur van de wi-nter- en zomerpopulaties van l'Í. mL-
eh-ophÍlLa.Ua en ,1,Í. d,U juncta. voor iil. dLS junc-ta blijft dit mijns inziens
slechts een partiêle verklaring, omdat het verschil in ontwikkelJ-ngsduur tus-
sen de twee populaties te groot is (vergelijking :net de disc:epanties geno-
teerd in de literatuur (Landry, !975a & b, itart & Maclaren, 1978) ) om enkel
d.oor adaptaties zcals zomer en winteracclj-matisatie te worden qeÍnduceerd.
De saliniteit speelt ongetwijfeld een belangrijke rol. Hierbij mogen we ver-
onderstel-Ien dat de laag-hoog saliniteits-ter0peratuursccmbinatie voor ,lí. dU-
junetA minder geschikt is, wat rechLstreeks voigt uiL de lange T van von
Thun's populatie.
o de term acclimatie wordt ook qebruikt.
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Opvallend is ook het grote verschil ir t*irr, tussen de populatie van M. pahva
uit de "Lagune du Brusc" (Var Frankrijk, Garcia, L982) enerzijds en de Die-
vengat- en Spuikorpopulatj.es anderzijds. Deze verschillen kunnen worden
veroorzaakt door (1) genetische variabiliteit tussen de populaties (alIopa-
trische evolutie) , (2) verschillen in temperatuursadaptie respons en (3) door
verschillen in de kweekmethodiek, resulterend in suboptimale kweekcondities.
Fig. V.39 geeft de verandering in ontwikkelingsrespons t.o.v. de ET voor de
drie populaties. Hierbij is de Lagune du Brusc-populatie de warmwaterpopula-
tie (gemiddelde jaarlijkse temperatuur j-s + 17oC, Garcia, 1982) en kunnen we
de bree andere stammen, als koud-water geacclimatiseerde populaties beschou-
wen (gerniddelde jaartemperatuur : t 11.5'C). Bijqevolg komt het responstylPe
(fiq. v.39) volgens Prosser's schema overeen met een type II respons, m.a.w.
met een translatie naar links (of naar boven). Dit is echter een overgesim-
plifieerde voorstelling, omdat de translatie zowel bepaald wordt door allopa-
trische evolutie als door suboptimale kweekonstandigheden. Het eerste argu-
ment wordt gestaafd doordat er belangrijke verschillen bestaan in de ontwik-
kelingsrespons tussen de beide populaties van de Belgrische kust. Zo noteren
we voor de Dievengat-populatie een tragere ontwikkelingssnelheid bij verge-
lijkbare ET's. De DievengaÈ-populatie heeft waarschijnlijk ook een hogere
T , dit niettegenstaande beide populaties aan ongeveer dezelfde Í,'teersomstan-
m-
digheden zLln geacclimatiseerd. De tweede argumentatie volgde uit de volgen-
de bedenkingen: carcia (1982) grebruikte een dieet zonder diatomeeën, terwijl
wi j ,lí . pa/1va" kweekten met een dieet bestaande uit een niet gekend bacteriên-
mengsel aangevuld met een zestal diatomeeënsoorten en het groenwier Duna.(ie'L-
La. ,Sa.(ina. Uit preliminaire populatiegroei-experimenten (Coppieters, 1980)
bleek inderdaad dat M. panva- ook zonder diatomeeën grote densiteiten in ëul-
tuuromstandigrheden kan bereiken. Zo noteerden we bij LToc (30"/oo S), ver-
trekkend van 20 99 me en 10 dd, na één maand een populatiegrootte van ! 180
(SE : 34.5) ind.cm-2. Bij 2O"c (30'/oo S) bekwamen we na dezelfde periode
27O Lnd,.cm-2 (beide experimenten werden uitgevoerd in petriplaten van 3.5 cm
diametêr, en in beide tellingen zijn de eieren niet inbegrepen) . Met het
bacteriëndieet stel-den we na 2-3 maand vast dat de culturen als maar slechter
werden, zeLfs in zorn mate dat we slechts j-n 30% r,'an de opgestarte culturen,
goed reproducerende populaties verkregen (Coppieters, 1980). Dit kon evenwel
verholpen worden door toediening van diatomeeën. Er werd echter nooit waar-
genomen dat de kleine juvenielen de diatomeeên opnamen. Alleen bij een klein
aantal J4's en enkele adulten werden diatomeeën in de darm geobserveerd. De
darminhoud van het grootste gredeelte van de organismen bevatte geen particu-
late structuren. Dit kan natuurlijk rechtstreeks het gevolg zijn van de voe-
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dingswijze. Het is namelijk zo dat diatomeeëneters ingedeeld worden naarge-
lang de voedingsopnane, in 'diatom-ingesting', 'diatom-piercing' en 'diatom-
cracking' soorten (Roneyn & Bouwmanr1983). De laatste twee t)G)es nemen en-
kel de celinhoud van de diatomee op. Meestai hebben deze soorten duidelijk
ontwikkeld.e tanden. Dê mondholte van M. pMlva is evenwel niet voorzien van
dergelijke tanden (zie o.a. de Man, 1922 ; Hopper & Meyers 
' 
t967 i Wieser'
1956 en Wieser & Hopper, 1967). Bij deze soort heeft het vestibulum enkel
een lichte cuticularisatie (De Coninck & Schuurmans Stekhoven, 1933). HeÈ is
dus weinig waarschijnlijk dat M. pahva- tot de twee laatste voedingstylges be-
hoort, maar eerder bij de 'diatom-ingestingr scorten moet gerekend worden.
Inderdaad,de Man (t922), Bouwman(1983) en Smol (pers.rned.) meldden diatomee-
en in de darm van deze soort. Toch kan hierdoor niet gesteld worden dat dia-
tomeeèn het voornaamste deel van het voedsel uitmaken. Uit eigen observaties
bleek bovendien dat de vroegste juveniele stadia oversregend bacterivoor zijn.
Vergelijkbare resultaten werden bekomen door Overgaard Nielsen (1949). Deze
auteur kweekte Monhq,StUa vul-ganÁ monoxenisch met een rwLcttococcuÁ-stam. Met
dit voedsel bekwam hij hoqe reproductiesnelheden, niettegensf-aande de darm
van wilde types steeds gevuld was met diatomeeën. Àls besluit mogen we niet-
ternin stellen dat diatorneeên essentiële nutriënten voor M. pdhva produceren.
Hierbij kunnen, in het licht van de ongelijke voedingswaarde van de uitgetes-
te bacteriênstammen (zie hoger), interacties zoals differentiêle groeipromo-
tie en,/of inhibitie van de bacteriên door de diatomeeën (Muller & Lee, 1975 ;
Kogure et a,L., 1979) een mogelijke rol spelen. Bijge'rolg is het meer dan
waarschijnlijk zo dat de trage groei van de "Lagune du Brusc"-populatie wordt
veroorzaakt door suboptimale voedingscondities.
Uit dit kort literatuuroverzicht (Tabel V.15.) kunnen we besluiten dat de door
ons gebruikte technieken en voeding:ssamenstellingen resulteren in beduidend
hogere ontwikkelingssnelheden in vergelijking met Ce gegevens beschikbaar in
de literatuur.
7.c. INVLOED VAN DE TEMPERATUUR OP DE SEX-RÀTIO
7.c.L. Resultaten
Zes van de door mij bestudeerde soorten reproduceren in laboratorium-
omstandigheden door miCdel van amphirnixis, enkel i'íonhqttnell-a" ytaneLegan'tu,La.
vertoonde een parthenogenetische voortplant.ingswijze. Om na te gaan of de
geobserveerde sex-ratio (uitgedrukt als ? ?9 in de adulte populatie) van de
door middel van amphinrixis reproducerende soorten : 1) al dan nj-et afhanke-
96.
lijk is van de temperatuur en 2) al dan niet afwijkt van de (1:1) ratio,
werden <ie door mij bekornen ratiors (zie Tabef V.18.) geanalyseerd met de G-
test (replicated test of goodness of fit, zie Sokal & Rohlf, p. 27L). Uit
deze analyses (Tabel v.19.1en 3) blijkt dat voor M. rnLurcphÍhah4 (bij 20"/oo
saliniteit.) de ratio bij drie van de vier temperaturen niet significant af-
wijkt van de (1:1) verhouding (nulhypothese). Bij 15oC is het percentage
99 ne (56.2t) wel verdacht hoog maar statistisch niet significant. Bij 30oc
noteren \^re een duidelijke en significante doninantie van wijfjes (61.48).
Dit resulteêrt voor het totaal (aI de temperaturen opgeteld) in een signifi-
cante dominantie van de 99 me (0.001 < P < 0.005, dat de nulhlpothese juist.
is). De heterogeniteitstenn (Tabel V.19.3) is niet significant wat betekent
dat de sex-ratio niet afhankeliik is van de teruoeratuur.
Bij 30o/"o saliniteit vinden \,ve voor dezelfde soort bij geen enkele tempera-
tuur een significant van de (1:1) verhouding verschillende ratio. De gegroe-
peerde test \^/ijst op een lichte dominantie van de 99 (0.1 > P > 0.05) en uit
de resterende niet significante heterogeniteit kunnen rt/e concluderen dat ook
bij deze saliniteit de verhouding 99 /óó niet afhankelir-k is van de tempera-
tuur. Bij 1!"/oo wordt hetzelfde waargenomen als bij 20 en 30 pn, narnelijk
een lichÈ numeriek ovenricht van de 99 (0.01 < P < 0.025) en geen tempera-
tuursafhankeli jke ratio.
Uit deze bevindingen kunnen lve, aangezien bij de drie saliniteiten + dezelfd.e
proportj-es voor de beide sexen in het adulte stadium worden geobserveerd, be-
sluiten dat de twee meer extreme saliniteiten (11 en 30"/oo) geen invloed
uitoefenen op de sex-ratio en dat de salinj-teit bijgevolgr qeen differentiëIe
rncrtaliteit induceert in de juveniele stadia.
voor trlonl'uj^tetL0- po&va is de sex-ratio bij alle temperaÈuren conform met de
(1:1) verhouding. In de gopulatie van dezelfde soort afkomstig uit het Die-
vengat observeerden we bij 18oC een beduidend (en sigrnificant van 1:L ver-
schillend) lager percentage ?9 me dan bij 25"C, namelijk 344 versus 59t.
Hierdoor noteren we voor deze soort een significante temperatuursafhankelijk-
heid (0.005 < P <0.01). De reden hiervoor is echter onduidelijk, dit omdat
het hier om een éénmaiige observatie gaat (zie Tabel V.19.1) en omdat dit
niet voorkomt bij de Spuikom-populatj-e. Bovendien werd er sl-echts een gering
aantal individuen (n = 82) bestudeerd, zodanig dat het toeval niet kan worden
ui tgesloten .
Voor C. nud"Leeytita-ta qeeft enkel 17oC een lichte van de nulhypothese (1:1)
atlwijkende verhouding (0.01 < P < 0.025). Voor aI de temperaturen samen kun-
nen we stellen dat de sex-ratio in het voorCeel van de 99 is (52? = statis-
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tisch niet significant) en dat, er geen terq)eratuursafhankelijkheid bestaat
(Tabel V. 19.3) .
voor M. d,í-ljue.ta vinden we voor aIIe tenperaturen hoog significant van de
nrrlhypothese (1:1) aftrijkende ratio's. Daarom testte ik een andere extrinsie-
ke nulhypothese, nanetijk de (2:1) verhouding. Dit, gaf voor drie teEperaturen
(L2, 15 en 2OoC) significante afwijkinqen. Bij de andere temPeratulen was de
raÈio wel conf,orm met de QtL) nulhypothese, nanelijk een (0.7/O.3) verhou-
ding (intrinsieke nulhlpothese, zLe Tab. v.L9.2). Beide laatste analyses re-
sulteerden lroor deze soort !n een hoog-signif,icante teryeratuursinvloed-
Bij N. poe.ciloáoilpíd% is de bekonen sex-ratio weJ- confom met de vooropge-
stelde (1:1) ratio. weer bestaat er een lichte tendens tot dominantie van de
99 (zie Tabellen v.18. en 19.1).
Voor R. ngnLnA noteerden we bij 25oC (21o/oo S), !62r (951 CI = 47.2-75.3t)
99 roe in de adulte populatie (n=47). Dit Percentage is niet significant ver-
schillend van 50t, erat te wijten is aan de geringe girootte van d.e bestudeer-
de steekproef,.
Globaal gtezien kunnen we rrit, deze resultaten bestuiten dat er bij aI de getes-
te soolten, ,t{. ,yflnvd. bL) 2Qo/oo S uitgezonderd, een klein (C. rud'Leqt-tl.tal
tot duidelijk (M. panVq nr:neriek ove:*richt bestaat, van rrror:lreliJke individuen.
7 .c.2. Discussie
7.c.2.1- gilgg5itg
Nematoden reoroduceren uitsluitend door niCdel van eieren. Dê nees-
te tot op heden bestudeerde mariene (brakwater). vri.jievende soor'uen zijn bi-
sexueel en planten zich voort door rriddel van ám!:hirnixis (nenging van nanne-
Iijke en vrou$relijke eigenschappen Coor versmelting van de :nannelijke en vrou-
welijke pronuclei tijdens Ce fertilisatie, Kenneth, L975). tsij deze soorten
rrarieert het percentage vror:srtjes in de aCu.l-te populatie iussen 34t 'rocr 0.
bnu,LaL an 95* bÍj d,e hoog elslygene soort l{. !'LLLeaudaÍa. Ëierbij :-s er ci j
een 15-ta1 soorten (Tabel V.L7. ) eerl duidel:-jke nuinerieke neerderheid (meer
dan 55t) aanwezig van de Q9, eer.,rijf bj-j twee and.ere soorten : Ce omnivoot/
gredator 0. oxr!u,l-L5 en de bacterivoot D. b,zucL'aL sex-ratio's in het, voordeel
'ran de dcÍ voorkomen (Tabel V.17.) .
Naasc de amphimi ctische bisexuele .roortplantingswijze kornen er bil de nemato-
Cen, ee plant- en Cieryarasitaire vormen inbegrepen, rog vier andere ccurante
reoroductieb/pes vcor : (1) de bisexuele pseuiogame parthenogenese (= gynoge-
nese = spermatozoon neef" enkel een acti./atreroi, er volg-' geen versneiting
van de nuclei van de gameten) i Q) ie hernapirrcdieÈe wLize : neestal aucornic-
;isch (zelfbevruchfi-ng) en occasioneel amphimic--isch ; (3) de 5lseudogane Par-
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thenogrenetische hermaphrodieten en (4) de thelytoke parthenogenese (zowel mi-
totisch als meiotisch (zie Nicolas (1975, L984) voor een grondige bespreking
van deze types). Hiervan wordt enkel de Èhelytoke parthenogenese, naast am-
phirnixis, regelmatig aangetroffen bij vrijlevende mariene (brakwater) vorÍlen.
Monl,tq,sbze%a pane,LQ.ganÍu,t-a, bijvoorbeeld reproduceert op d.eze manier. rn
verband met de reproductie van deze soort kwamen andere onderzoekers (Hopper
& Meyers, I966b en von Thun, 1968) tot dezelfde conclusies.
7 . c . 2. 2 . obs e rvelte :_!:l 
-UgfL,/2!49K9_E*9&gSY4*
Door ons kon een parthenogenetische populatie gedurende t 2 laar
(rneer dan 20 opeenvolgende generaties) in laboratoriumomstandigheden onder-
houden worden. Gedurende deze periode werd slechts één ó aangetroffen in een
oude cultuur in voedsel gelimiteerde omstandigheden (zeer lichte bacteriën-
groei) en in suboptinale kweekomstandigheden veroorzaakt door enerzijds conta-
mi-natie met schimmels en gisten en anderzijds door de vloeibare toestand van
het rnedium zeLf. In de natuur blijken de mannetjes ook zeldzaam te zijn. En-
kel Timm (1963) en Paetzold (1955, 1958) maken meldingen van mannetjes. Wij
(Vranken et a,t-., 1981) vonden onrn-iddellijk na initiatie, l0 dd in een slib-
plaat geinoculeerd met Spuikorn-sediment (staalnamedatum 24/OL/L980 ; water-
temperatuur T = 1.soc) . Deze dd werden verzameld door de staalname en werden
niet gekweekt. Van deze dd werden er acht in preparaat gebracht, hiervan b1e-
ken er vijf goed gefixeerd, en deze werden gebruikt in een morfologische stu-
die (vranken et a,L. , L982) .
Voor M. pahe.LeganÍu,La wtlzen onze observaties op een afwi-sseling van de re-
productiewijze, namelijk tussen thelytoke parthenogenese en bisexuele amphi-
rn-ixis, waarbij de sex-ratio hoog spanandrisch is. Deze uitgesproken thelygene
siÈuatie (overrrregend 99 als nakomelingen) blijkt in de natuur, meer bepaald
gedurende pe winter, minder uitgesproken. Wel is het niet duidelijk of de
zeLdzame dd al dan niet functioneel zijn ; het is immers moeilijk r-e begrij-
pen waarom de dd jui-st gedurende de winter voorkomen (T = 1.5oc bij staalna-
rnêr tenri,-I To ryl3oq) wanneeï de kans op een succesvolle copulatie beduidend
kleiner is, tenzij ae dd actief de 99 oozoeken, dan op het einde van het
groeiseizoen (op het einde van de reproductieve 
_ceriode, Muenchov, L978). Te-
genover dit densiteitsafhankelijk argument staat weI de girotere activiteit
van het gekweekte mannetje dat. juist door zijn grotere beweeglijkheid gevon-
den werd in een oude cultuur rnet ongieveer 20.000 $tormen. Bijgevolg is het
niet onmogelijk dat de dd, de 99 actief opzoeken om ie copuJ-eren. Yeates
( 1969) noteerde voor een duinzand nematode Dí'fc.Lentenon fJotlLLíhaa aat ae dd
duidelijk actiever rrraren dan de gg, wat hern deed veronderstellen dat de 99
niet zoeken achter ae dd, en dat zij onafhankelijk kunnen reproduceren (Yea-
tes, 1970). Hij vermeldt verder dat zowel de sex-ratio bij de nakomelingen,
de fecunditeit en de fertiliteit van parthenogenetische 99 en van amphimic-
tisch reproducerende individuen nieÈ van elkaar verschillen. Hieruit conclu-
deerde hij dat het spermatozoon geen rol speelt bij de bevruchting.
Hopper & Meyers(1966b) melden een min of meer gelijkaardige reproductieve af-
wisseling voor d,e soorten Clnnomadonina epidQmoá en Vi'seo'si-a, mauLalnfJh,Lda. De
eerste soort reproduceert in laboratoriumomstandigheden enkel door middel van
parthenogenese (thelytoky), te::nrijI in de natuur mannetjes voorkomen. Bij
ViseoA.i-a" mq.ULanpLida komen beide sexen (adulte populatj-e) in natuurlijke ono-
standigheden ongeveer in dezelfde densiteiten voor, terwijl in cultuuromsÈan-
digheden (na 10 dagen) enkel volwassen 99 werden Írraargenomen. Volgens deze
auteurs wijst dit erop dat beide soorten zowel sexueel als asexueeL zLjn. ZLi
aanvaarden dus duidelijk de functionaliteit van de dd.
t.c.z.J Sex-ratio qecontroleerd door de omgeving (environmental sex determi-
=--------
nation)
Indien we inderdaad veronderstellen dat de zeldzame dd functioneel
zL1n, dan moeten we ons d.e volgende vraag stellen : hrelke omstandighe(i)d(en)
of mechanisme(n) induce(e)r(t) (en) het plotselinge ontstaan van de zeldzame dd,
m.a.w. waarom veranderen deze soorten van parthenogenese (asexueel) naar am-
phimixis (sexueel) en vice-versa.
Bij zowel plantparasitaire nematoden, voornamelijk behorend Uot de genera He-
te.nodena en Me,t-oídogune, als bij soorten die parasiteren op insecten, voorna-
melijk behorend tot de familie Mernithidae werd, de nu controversieel geachte
stej-Iinq (zie o.a. Bri-dgeman & Kerry, 1980), aanvaard dat de sexe gedetermi-
neerd wordt door rn:j-lieufactoren (Charnov, L9B2). Charnov & Bull (1977) aan-
vaarden het principe van ESD (environmental sex determination) voor beide ne-
matooengroepen. Zij stelien verder dat ESD bevoordeligd wordt wanneer (1) de
individuele fitness sterk omgevingsafhankelijk is en (2) als het individu
weini-g of geen controle heeft over het ioilieu waarin het terecht komt. De
volgende voorbeelden illustreren het ESD-principe. Christie (1929) tconde
aan dat de sex-ratio (proportie dd ) bj- j de nemaÈoqe i'lotmi'S 
^ubnigrLe^eQ-nÁ 
(pa-
rasiet van de sprinkhaan) en de grootte van de aciulten afhankelijk is van de
infectiegraad van het gastorganj-sme. Parenti (1965) beschreef dat de infec-
tiegraad en de grootte van het gastorganisme GtninonomuS tenÍan,S larve) de
sex-ratio beinvloedde. Deze auteur toonde ook aan dat het geslacht van de
1nn
adulte nematode, die het eerst de Cl,uíltonomuÁ-Larve infecteert, de sex-ratio
van de nematode PanonettwítS COwíULÍA, significant beinvloedt. Andere voorbeel-
den omtrent de fenotypische plasticiteit van het geslacht bij soorten die pa-
rasiteren op insecten worden gegeven door Petersen (L972' 1977). Petersen
(1972) toonde ondermeer aan dat de voedingsomstandigheden van het gastorga-
nisme een geslachtsdeterminerende invloed hadden. Bij plantenparasieten wer-
den dezelfde labiele sex-ratio's vastgesteld. Den Ouden (1960) vond slechts
1 d en 270 gg bij op tomaten geinoculeerde aardappelrystenaaldjes <He-tUodena
)LoátochienÁiÁ). Etlenby ( 1954) werkte net dezelfde soort en vond dat het
aantal dd steeg naargelang de plantenwortels een hogere infectiegraad vertoon-
den. TrudgiII (1967) telde bij gedecapiteerde tomatenzaailingen (voedsel-
gelirniteerde condities voor de nematoden) BBt dd, te::vrijl de blanco's slechts
59* dd opleverden. Bird (1970) suggereerde dat stress (limiterende invloed
veroorzaakt door qebrek aan voedsel, aanwezigheid van bepaalde chemicaliën of
door een andere oorzaak) leidde tot een groeivertraging van de populatie van
lÁeloídogqne javd.wLc4, en Èot de productie van dd. Triantaphyllou & Hirschmann
(1973) vonden dar 96t van de larven van lÁe-I-oídodena dlonLdzrUiÁ na succesvol-
le penetratie in dennewortels (pine root) zich ontwikkelden tot 99, terwijl
in kraantjeswater (voedselarme situatie) 503 van de nematoden zich ontrdikkel-
den tot dd. Tenslotte vond Trudgrill (L974) dat de sex-ratio van H?J?,LO*QJL0'
rLo^toelnLenÁiÁ veranderde in het voordeel van de dd na behandeling met DL-ty-
rosine, terwijl L-tyrosine geen veranderi-ngen induceerde. Deze laatste au-
teur merkte terecht op dat bij voorgaande onderzoekingen de primaire of se-
cundaire geslachtsratio (de primaire sex-ratio is de ratio bij conceptie en de
secundaire ratio is de proportie bij het ontstaan van de juvenielen, Elseth &
Baumgardner, 1981) van de bevruchte eieren of van de aaltjes die uiteindelijk
de wortels infecteerden niet op voorhand werd bepaald. Strikt qenomen kan
6an ook niet gesteld worden dat het geslacht beinvloed wordt door omgevings-
factoren. Bijgevolg mag men eraan twijfelen of de proportie larrren die zich
ontwikkelden tot rnannelijke individuen ook daaowerkelijk steeg. Clark (1978)
formuieerde dit probleem op de volgende manier i '
rrat i.hc rlrêsênt time there is no clear understanding of the factors
affecting sexual differentiation in plant carasitic nematodes, but
it seems that nutrition is involved to some degree in some circuru-
stances tt .
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7.c.2.4. Clark's metaboliet en de alternatie tussen sexuele en asexuele re-
prg gsg!!9:--E9l-9v9lslr9Y9-!ele9g:rlg
Clark (1978) vond dat de ontwikkeling van zeldzame mannetjes bij de
vrijlevende terrestrische nematode 0íplewtUton potol4'Lhcrá geinduceerd werd
d,oor een ferornoonachtige substantie met de volgende .rerking : wanneer het
aantal afgezette eieren in agarculturen een intermediaire waarCe heeft (11
tot 29 eieren) dan ontwikkelt er zich een lager percentage mannetjes. Dit
mechanisme heeft enkele voor de hand liggende voordelen : bij lage populatj-e-
densiteit is de metaboliet afwezig en ontwikkelen alle individuen zich tot
wijfjes. Deze wijfjes zijn parthenogrenetisch en kunnen dan snel de omgeving
exploiteren. fnderdaad, de netto reproductiviteit (Ro ; zLe verder) van Par-
thenogenetische soorten is tweemaal groter dan die van sexuele soorten (May-
nard, Smith, 1978 ; Cuellar, !977 ; Gerritsen, 1980 ; Sarvala, t979b en ande-
ren), wat resulteert in een grotere natuurlijke intrinsieke toenamesnelheid
(r_ ) en een grotere populatieacceleratie. Dit verhoogt de probabiliteit om
m
succesvol te dispergeren uitermate.
Bij een asexuele/sexuele soort is de parthenogenetische generatie bijgevolg
bevoordeligd bij de aanvang van de reproductieve fase. ilet dispersieargunent
wordt ook gestaafd door de geografische distributie van parthenogenetische
variêteiten (rassen). Deze vorrnen worden narnelijk frequent aangetroffen in
biotopen van recente oorsprong (recently created habitats, Cuellar' L977).
Zij komen t.o.v. hun conspecifieke sexuele vornen meestal noorderlijk (hogere
breedtegraden) voor (Suomalaimen aÍ. a,L., 1976 en Glesener & Tilman, 1978) .
Dit wordt verklaard doordat bij de laatste glaciale regressie de eerst
vrijgrekomen biotopen het snelst gekoloniseerd werden door de asexuele ras-
sen.
tsij parthenogenese bestaat er geen "kritische reproductieve densiteit" (Suo-
malaimen eÍ eL., 1976 ; Sarvala, 1979b en Gerritsen, 1980) wat ondermeer bete-
kent dat deze populaties kunnen persisteren in temporele en margrinale habita-
ten en dit bij zeer lage densiteiten. Eén individu kan namelijk volstaan om
een biotoop succesvol te koloniseren (Tomlinson, L966). Te lage densiteiten
hebben geen repercussies op de populatiegroei, omCat de toename niet kan ge-
inhibeerd worden door te geringe sexuele acciviteit (MiIne, 1950). Tomlinson
(1966) noemde parthenogenese oan ook terecht een adaptatie om te overleven in
Iage densiteiten, in relatief geÍsol-eerde omstandigheden en in tij<ielijke bio-
Momenteel wordt aanvaard dat parthenogenese vcordelig is in marginale situa-
ties (e.S'. ariede gebieden, disclamix situaties en ecologische onstabiele of
ecotonische gebieden (Cuellar, L977)) 
'
tologisch (in de zin van Sanders, 1968)
Allan, 1976) .
LOz.
m.a.w. in biotopen die fysisch-klima-
onvoorspelbaar en streng zijn (o.a.
Zoals hoger vermeld, induceert Clark's metaboliet de ontr.ttikkeling van dd bij
hogere densiteiten. Bij een grotere densiteit is namelijk de probabiliteit
om een partner te ontmoeten en om tot copulatie te komen, sterk toeqenomen.
Hierdoor vatt één van de voornaamste voordelen van parthenogenese, de afwezig-
heid van een kritische reproductieve densiteitr w€9 (Tomlinson, t966). Boven-
dien heeft sexualiteit andere belangrijke voordelen. Sexuele reproductie ver-
groot de genetische variatie van de nakornelingen (Maynard Snith, 1958), ver-
hoogt de evolutionaire snelheid en verhindert de accr:mulatie van schadelijke
mutaties (Muller's ratchet hypothese) door middel van overkruising (Fisher,
1930 r Crow & Kimura, 1965 en Maynard Smith, !978). Een combinatie van derge-
tijke voordelen, rnoet er uiteindelijk toe leiden dat de sexuele populaties nu-
meriek belangrijker zijn dan asexuele (Wilson, 1978) . Deze argumentaÈie kadert
duidelijk binnen het concept van groepsselectj-e (Maynard Snith, 1978). In
verband hierrnee stellen Crow & Kimura (1965) dat bisexualiteit geen recht-
streeks voordeel oplevert voor het individu, maar dat het eerder voordelig is
voor de nakornelingen en de totale populatie. Fisher (1930) stelde zelfs dat
het de enige karakteristiek is die zich evolutief gezien, ontwikkeld heeft
voor de soort en niet, voor het individu. loch leidt de groepsselectietheorie
tot een "contradictio explicita". Maynard Smith (1978) illustreerde dit op
d.e volgende manier : "telkens wanneer een parthenogenetische varj-ëteit ont-
staat zaL deze de oorspronkelijke sexuele conspecifieke vorm vervangen (Ro
asexueel = 2 x Ro sexueel) ; nadien zaL dLezelfde parthenogenetische vorm,
door competitie met de sneller evoluerende sexuele soorten uiÈsterven ; bij-
gevolg wordt het ontstaan van iedere parthenogenetische variëteiÈ gebalan-
ceerd door het uitsterven van de soort (Maynard Smith, 1978, p. L62-763)-
Naast de hierboven vernoemde voordelen bezitten nakomelingen van sexuele pa-
rentalen een grotere kans om enerzijds aan intraspecifieke (sib) competitie
te \^reerstaan (Gerritsen, 1980) en anderzijds om in regio's met i-ntense biolo-
gische interacties te overleven. Deze interacties, namelijk competitie met
en predatie d.oor andere zich sexueel reproducere:rde soorten, veranderen oP een
onvoorspelbare manier door continue genotypische veranderingen, veroorzaakt
d.oor het meiotisch proces (Glesener a Tilman, L97e). Omdat er bij deze inter-
acties onzekerheid bestaat over o.a. de genotypes van oe betrokken individuen
stellen Glesener & Tilman (1978) dat sexualiteit o.a. de biologtische onzeker-




.oaleontologie blijkt eveneens daÈ over:vregend sexueel reproducerende
organismen de natuurlijke selectie hebben overleefd, niettegenstaande de
fitness van een individueel zich parthenogenetisch reproducerend vrowrtje
2x groter is dan die van een zich sexueel reproducerend vrouwtje (Maynard
Smith, L97I). We mogen dus we1 concluderen dat parthenogenese voordelig is
in biotopen (omstandigheden) met een uitgesproken streng abiotisch karakter
en dat sexualiteit voordelig is in biotopen met een sterk onvoorspelbare bio-
Iogische component. Dit komt overeen met de stelling van Poinar & Hansen
(1983). Volgens hen wijst parthenogenese op stabiliteit van de omgeving zo-
danig dat een hoge graad van genetische variabj-Iiteit niet noodzakelijk is.
BLj MonlLu^Íhz]-k pa'LQ-Legantu,t-A zou het ontstaan van de zeldzame mannetjes kun-
nen verklaard worden doordat hierdoor de genetische variabiliteit wordt ver-
hoogd. Dit fijkt echter erg twijfelachtig, tenzij bij het begin van de popu-
latietoename enkel bevruchte vrouwtjes zouden reproductief zijn. Dit vereist
bovendien dat de densiteit in de beginfase van de reproductieve periode klein
is. M. ylaneLega"nfu,La blijkt inderdaad één van de meest erratisch voorkomende
monhysteriden te zí1n, alhoewel de mogelijkheid reêel is dat zowel het ver-
spreidingsgebied als de densiteit van deze soort in natuurlijke sedimenten
sterk zijn onderschat (Vranken eÍ ol. , L981, I982r. Meyl ( 1954) bestudeerde
salina's in het Duitse binnenland en in deze biotopen vertegen!,/oordigt M.
panOLegawtu,[.4. tot 60* van de totale nematodengemeenschap. Paetzold (1955,
1958) kwam in verband met de densiteit van deze soort, in de door hem bestu-
deerde biotopen, tot dezelfde bevindingen. Hij beschouwd,e rlÍ. panelega"wtu,{.a-
als een dominante en representatieve brakwatersoort met een zeer grote salini-
teitstolerantie (variatie . 4"/oo tot 3$o/oo saliniteit). Het voorkomen van
de soort, in geisoleerde entiteiten (zie Gerlach & Riemann, 1973) past volle-
dig in het kader van de hierboven beschreven theorie, namelijk dat partheno-
genetische soorten een grotere geografische disÈributie bezitten dan sexuele
vonnen (Suomalaimen zÍ a,L. , 1976) .
Een ander onopgelost probleem is dé timing van de sexuele reprod.uctie. Waarom
werden de mannetjes verzameld in de winter en niet in de herfst cf in het be-
gin van de lente? Uit de ontr^rikkelingsproeven blijkt bovendien dat de 99 van
deze soort een To van 113"C hebben, en de watertemperatuur bij coilectie van
Oe dd was maar 1.5oC. De dd zijn dus in staat om lage temperaturen te over-
leven. Ilieruit besluiten dat dd beter geadapteerd zijn om perioden van fy-
siologische stress te doorstaan is echter voorbarig. Aan de hand van d.e ex-
perimentele temperatuur, kunnen we voorspellen dat vanaf de tweede helft van
april de 99 teruq reproductief worden. A1s de copulatie (sexuele activiteit)
gesitueerd is in deze initiêle periode van de populatiegroei irnSlliceert dit.
a 
^^tv.*.
dat de dd in leven moeten blijven tot eind april/begin mei. Dit, fijkt op het
eerste zich uitzonderlijk lang voor een zo klein organisme (lengte bij matu-
riteit = + 380 um), maar deze lange overleving is niet onmogelijk in het
licht van de door mij bekomen resultaten voor andere monhysteriden (zie ver-
der). Na copulatie en bevruchting van de eieren kan dan een nieuwe generatie
thelytoke parthenogenetische 99 ontstaanr die beter geadapteerd is aan de
stress geinduceerd door interactie met andere biotische componenten uit het
biotoop (o.a. sexueel reproducerende competitoren, predatoren en eventueel
parasieten) .
Deze hypothese omtrent de timing van de sexuele activiteit bij M. pALQ-LQ.gavL-
tu,{.a ts evenwel niet conform met de thesis van lrÍrenchov (1978). Zíj stelt dat
er een optimaal moment bestaat voor de sexuele activiteiÈ van een asexueel,/
sexueel organisme : namelijk het moment dat o.a- de variantie op het aantal
nakomelingren mj-nimaliseert. Dit wordt bekomen door de sexuele reproductie
uit te stellen tot het einde van het groeiseizoen of van de reproductieve pe-
riode, wanneer de populatie haar hoogste densiteit heeft. Indien dit juist
is, is de overleving van de dd van M. paneLegantu.{-a, tot begin mei onverklaar-
baar en is de vondst in de winter problernatisch te noemen. Muenchovrs sÈel-
Iinq kan voor nematoden wel gerelativeerd worden, omdat bij deze organismen
soort-specifieke feromoonachtige sex-attractantia, werden aangetoondrdie o.a. vtor-
den geproduceerd door maagdelijke 99 en waardoor de dó, deze laatste nauwkeu-
rig kunnen localiseren (Jensen, I9B2b; Greet, L964 ; Green, 1980 en Green &
Greet, L972). Hierdoor zijn bij lage densiteiten succesrijke copulaties ver-
zekerd en hoeft de sexuele activiteit niet beperkt te blijven tot periodes
met hoge populatiedensiteiten. Momenteel mogen we enkel stellen dat beide hy-
pothesen omtrent de sexuele àctiviteit plausibel zijn. Uitsluitsel kunnen we
slecfrts krijgen door middel van experimenteel onderzoek, o.a. door het induce-
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Opmerkelijk naast de intrigerende parthenogenese,/amphimixis alterna-
tie bij 1í. panele-ganÍu,L0", is de mannelijke numerieke dominantie bij de soorten
)nctnoLaLmuÁ oxtju,,lLs en DipLo.LaimeLLoídu b,t-ucLei. voor de eerste soort werd
dit verklaard door differ:entiële inortaliteit- in het adulte stadir:m (HeLp eÍ
a..t., 1978) . Deze uiterst plausibele uitlegr wordt hier uitgediept aan d.e hand.
van de zeer gedetailleerde levenscizclusd.ata .rerzameld door Smol et a,t-. (1980)
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en geintegreerd in een alternatieve verklaring : nanelijk dat de selectie
seizoenale verschuivingen in de Fisheriaanse* sex-ratio (1:1) bevoordeligd,
r/,ranneer enerzijd.s de 99 en dd differentiële levenscycluskarakteristieken be-
zitten die seizoenaal variëren en wanneer anderzijds organismen die op ver-
schillende tijdstippen greboren zijn met elkaar in "reproducLieve" competitie
treden (!,ferren & Charnov , L978). Eén van de voornaautste oorzaken van deze
afwijkende sex-ratio, naast de vroeger vooropgfestelde differentiëIe mortali-
teiÈ van de sexen, is het feit dat de populatie van )nel'toloLmuÁ oxutfi:tÁ Ln
het Dievengat nooit een stabiele leeftijdsverdeling bereikt (qrafisch bewijs
in Fig. 3 van SmoL a.t al-., 1980) . Gesimplifieerd en kort samengevat kan de
levensryclus van 0. oxAuluÁ in de natuur als volgt beschreven \^torden : de
soort heeft tríee reproductieve perioden gedurende één kalenderjaar, de eerste
en belangrijkste in de lente en een tweede in de herfst. De mannetjes en
wijfjes die geboren worden in de lente overleven tot in de herst, reproduce-
ren en sterven. De vrouwelijke juvenielen, geboren in de herfst, overleven
de winter, reproduceren in de lente om onmiddellijk hierna te sterven (zowel
uit, de natuur als uit experimenten (Heip et a,L., L978) blijkt dat de ?9 van
deze soort een trage ontwikkelingssnelheid realiseren' en achter de lange ont-
wikkelingsfase volgt er een korte reproductieve periode waarin drie eipakket-
jes worden afgezet). pe dd geboren in de herfst, copuleren in de lente van
het daarop volgende kalenderjaar en overleven, in tegenstelling tot de 99,
tot de herfst van datzelfde jaar. Bijgevolg bestaat de mannelijke herfstpo-
* Fisher's argument (1930) : elk dipJ-oid organisme ontvangt van ieder ouder-
individu de helft van zijn gênoom. Dit betekent dat de totale genetische con-
tributie van de 99, gelijk is aan die van de dd. !^lanneer nu de adulte 99 een
numeriek overruicht hebben in de populatie, dan zal een gerniddeld I minder ge-
netisch materiaal doorgeven aan de volgende generatie dan een gemiddeld d.
Vanaf dit momen1 za1 de selectie de productie van dd bevoordeligen tot de ra-
tio terug de 1:1 ratio benadert. Maynard. Snith (1978) verklaart Fisher's ar-
gument waarom de stabiele ratio in een at random-ccpulerenCe populatie 1:1 is
op de volgende ,íí)ze : veronderstel dat een vrouwelijk juveniel in energeti-
sche termen 2x meer "kost" dan een mannelijk en dat een ouder individu 1 I en
2 dd kan voortbrengen. Dan zal in een populatie rnet een l.:1 sex-ratio, waarin
een gemiddeld mannetje en wijfje van de,carentale generatie een gelijk aantal
nakomelingen produceert, een parentaal die I dd produceert meer "F2-nakomelin-
gen" (kleinkinderen) hebben dan een ouderindividu met 1 "dochter" (F1-nakome-
ling) . Dit brengt met zich mee dat deze populatie in disequilibrium is. 3ij
een 2:1 sex-ratio in het voordeel van ae dd daarentegen, produceert een gemid-
deld ó maar half zoveel nakomelj-ngen (F1-gene:atie). tsijgevolg produceert een
parentaal net twee nannelijke "Fr-nakomelingen" evenveel "F2-nakomelingen" als
een parentaal rnet één dochter. Deze populatie is wel evolutionarr stabiel en
hierin worden tweemaal zoveel mannelijke als -rrouwelijke nakomelingen geprodu-
ceerd. Dit impliceert een gelijke investeri ng van de parentalen in de twee
5exen.
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pulatie uit twee verschillende generaties : één generaLie geboren in de lente
en één generatj.e afkonstig uit, de herfst van het, voorgaande jaar. Dit resul-
teert, in de herf,st, in reproductieve compeL!Èieve interacties tussen de dd









Vereenvoudj.qde voorstelling van de levensryclus van
0. ox.quJLU in het, Dievengat (data uit srool á &.,
1980 ; fig:uur gernodifieerd naar rde,rren & Charnov'
1978). o = gieboren ; o = copulatie i | = reProduc-
tierre periode (9 ) r (+) = sterren.
!íerren & Charnov (1978) analyseerden een bijna identieke hySlothetische situa-
tie en kwamen hierbij tot, de vaststelling (conputersj.nulatie) dat,, lranneer rh
en rl, de proporties nannetjes voorstellen dj.e respectievelijk geboren worden
in de herfst en in de lente, de evclutionaire stabiele strategie (ESS)t be-
treffende'de sex-ratio's, de volgende waarden voorspelt : th t L/2 en t, < I/2-
Dit model verklaart enerzi.;ds een sterke toenane van het aantal mannetjes in
Ce herfst, en anderzijds dat, door het inhiberend karakter tran de reproductie-
ve comgetitie op de "lentegeneratie" (=l . L/2) de sex-ratio niet escaleert in
heÈ voordeel van de dd. HeÈ model van Werren & Charnov (1978) wordt volleoj.g
bevestigd door de sex-raLio-fluctuaties van 0. oxtJulLLS in het natuurlijke ha-
bitat, : gedurende de eerste reproductieve periode bedraagt Ce sex-ratj-o 60:40
in het, voorCeel van de nannetles en ged.urenoe de iweede reoroCuctierre fase
overtreft de ratio nooic 80:20 in het voordeel van de inannetjes. Zoals l{eip
Lt al. (1978) reeCs stelden, heeft dit voor de 
_copulatie belangri;ke gevo.!.-
gen. ËIierdoor kan de soort een hoge Censiteit handhaven en tegelijkertijd
haar reproductieve potentiaal (r-) aanzienli-rk verlagen (bv. in de rerfst bij
T = 16.5oC realiseert de oopulatie een reproCuctieve capaclteit, t" (zie'rer-
d.er) , van 0.0128-1 dug (sex-ratio = 20:80) in plaats van rn = 0.0195 dag-I
(sex-ratj.o 50:50)).
De and.ere soort t. bnuCLZL (War,vick, 1981) vertoont een 2:1 sex-ratj-o in iret
voord,eel '73n flg dd. Deze soort- heeft 3en totaai anciere LevenscYelus can 0"4-
elrct-ainu oxtJu/LLs : te::riji 0. oxqM's slechts i.5-2 generaties per jaar
d.oomaak-u, bedraagt het aantal generaties ger jaar dat D. bnucLU:c l<an reali-
1n1
seren 16.7 ; dit als \,re voor het Lynher-estuari'.rm een zelfde jaarlijkse tem-
peratuurscyclus als in de Spuikom en een To van +10oC (Troir, > 64 d bij 1 =
lOoC ; !Va::"l,rick(19g1a)) aanvaarden. D. bnue-Lei werd in het Lynher-estuarium
gevonden op rottende SytolcbLrw. In het algemeen worden vertegenvroordigers van
het genus OíplolaLmef,loídU aangetroffen als "Aufwuchs" op rottende thalli
van macrophyten (Ilopper, L97O r Hopper Q.t aL, , 1973 ; Boustman, 1983) .
Dit biotoop rnet de geassocieerde Aufiuuchs (epifauna en epiflora) werd
door Wa:r^rick (1981a) gekarakteriseerd als tijdelijke eilanden met een
hoge voedselabd ndantie, die enkel kunnen geëxploiteerd worden door oppor-
tunistische soorten (rstrategistenin de r-K iheorie, Pianka (1970)). 0. bnu'
e-LaL neett inderdaad een hoge intrinsieke toenamesnelheid (zie verder), t,o =
0.201 dag-I bij T = 20oc. Ats we verder aanvaarden dat ?. bnucLuL diploid is
en dat de habitaten tijdelijk zijn en als geisoleerde entiteiten kunnen be-
schouwd worden, dan voorspellen theoretische modellen een sex-ratio in het
voordeel van de 99* (Bulmer & Taylor's hooiberg-theorie, 1980), dit onafhan-
kelijk van de verblijftijd in de entiteit en zowel wanneer de copulaties van
de ?9 binnen als buiten deze zogenaamde "hooiberg,en" gebeuren (zie Charnov,
1982, fiq. 5.2, p. 74)). De waargenomen sex-ratio bLj D. bttucLeí is echter
contradi-ctorisch met de vooropgestelde modellen van Bulmer & Taylor (1980) en
Hamilton (1967). Wanrick(1981a1 verklaart dit fenomeen doordat de mannetjes
in energetische terxaen "voor de populatie" minder kosten dan de wijfjes. Hij
staaft dit met de volgende argumentatie :
"In highly aggregated situations, migration of mal-es between aggre-
gations might promote outcrossing, with the females tending to re-
main within the aggregates".
als de 99 één generaÈi.e in de geisoleerde entiteit blijven dan is de
ESS : r* ={rrr-L)/2n waarbij n het aantal stichtencie 99 is. Deze r* (pro-
portie dd) is bovendien erg ongevoelig t.o.v. het aantal generaties dat
in de aggregatie wordt doorgebracht.
- Wanneer zowel- onbevruchte ?9 a1s dd, eerst miqreren en pas hierna 'at
random copuleren' met individuen uit andere entiteiten, dan is rt meer
afhankeli;k van ie verblijftijd in de entiteit. Als het aantal generaties
dat in de entiteit verbleven wordt toeneemt, verlengt de periode van LMC
t.o.v. de periode met'at random copulatj-es'. Dit geeft een grotere vrou-
welijke dominantie (Bulmer & Taylor, 1980). Iiet noet dit model bekomen re-
sultaat is volkomen voorspelbaar, namelijk hoe meer 99 in een bepaalde en-
t.iteit, hoe groter de popufatietoename in Ceze entiteit, wat resulteert in
een proportioneel groter aandeel rn <ie tocale popuJ-acie (tocaal van aIIe
hooibergen) .
- De heterogeniteit (niet at random verdeelde thalii) van het biotoop kan
ook aanleiding geven tot 'Locale Mate Competition' (LMC) (ilamilton, I96i i
zie verder), en dit voorspelt dan weer vrouwelijke oominantie in de popu-
latie.
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Wamick geeft ook een andere rnogelijke verklaring en hiervoor refereert hij
naar Jennings & Deutsh (1975) die arylanidase (Ieucine aminopeptidase) ac-
tj-viteiÈ in het receptaculum seminis van de nematoaen MonhqAtUn devtLLaJ&aÍ4,
en ChnonadonLna 7UJMuLIS in relatie brengen met absorptie en vertering van
oud sperna. Volgens dezelfde auteurs verhoogt dit de hoeveelheid beschikbare
eiwitten voor de eiproductie van de 99. Deze hypothese wordt door Jensen
(198b)in twijfel getrokken. Jensen(1982b) sluit namelijk de mogelijkheid
nieÈ uj.t dat de door Jennings & Deutsch (L975) geobserveerde spermateca in
feite een onbevmcht ei is. Daarenboven kan ik moeilijk begrijpen, dat in
een groep waarin anisogamie de regel is (De Coninck, 1965 ; Chitwood & Chit-
wood, 1950) met de eieren beduidend groter dan de spermatozoa, het sperma van
slechts 1-3 copulaties (o.a. Tietjen & Lee, L972, t973) een significante bij-
drage vo:mt tot de eiwitten die nodig zijn voor de eiproductie. Verder moe-
ten we erop wijzen dat in.tegenstelling tot wat algemeen aanvaard wordt,, na-
melijk dat vrijlevende nariene nematoden slechts een 20-tal eieren produceren
(Zaika & Makarova, L979), deze organismen een veel grotere reproductieve capa-
citeit bezitten (deze studie ; Vranken & Heip, 1983 i Elerman At a'L., 1984b).
Wamick's eerste argument, namelijk dat de dd minder zouden kosÈen dan de 99,
m.oet volgens mij eerder gesitueerd worden op het niveau van een individueel
wijfje. Dan wordt zijn hlpothese eenvoudig herleid tot Fisher's argument :
nanelijk als een mannelijk ei (ci) in energetische termen minder kost dan een
vrouwetijk ei (C), dan is de primaire sex-ratio z r/l-r = Cz/C1 (Charnov,
L982, p.29), waarbij r de proportie dd en 1-r de proportie 99 is in de popu-
latie (bv. als een mannelijk ei 10 caloriën kost aan een wijfje en een vrouwe-
lijk ei 20 caloriên, dan zouden 2 óó voor I ? moeten worden geproduceerd).
In het distributiepatroon van berekende eigewichten van M. d,í'Sjunc-ta (w 99 t
trt dd1. konden geen twee subgroepen worden onderscheiden (ww = 23 nq t 0.8 ng
(SE) ; range = 18-30 ng ; n = 23). Bijgevolg bestaan er, voor M. d'í'Sjunlta
althans, geen aanwijzingen dat vrouwelijke eieren lichter zijn dan rnannelij-
ke. Ik durf d.eze reCenerinq doortrekken naar ?. bnuc'LoL en stellen dat de
waargenomen ratio niet in Fisher's theorie past.
Indien we de spanogamy (weinigr wijfjes) toch op het niveau van de populatie
wilLen situeren (naar analogie met !Íarwick's argurnentatie), dan moet de man-
nelijke numerieke meerderheid volgrens mij eerder als een vorm van 'Local
Resource Competition' (LRC) (Clark, 1978 ; Taylor, 1981) beschouwd worden.
Bíj 0. bn-ucLe,L bestaat er inderdaad locale comper-itie tussen de 99 (hier in
het opzicht van voedselcompetitie) en niet tussen de ód (dd migreren tussen
de aggregaties en patchen). In zo'n geval bevoord,eligd de selectie de sex
waarbinnen het minste competitie voorkomt (Clark, 1978) en is de evenwicht-
rraarde (Evolutionaire Stabiele Strategie) : 1 - r*
r* de evolutionaire sÈabiele proportie dd is en n
de geisoleerde entiteit (hier vlekken op SpaLtLtta
nov, t982).
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= (n-l) / (2n-t), waarbij
het aantal vrouwÈjes dat
thaIli) kan dragen (Char-
7 -c -2 - 6 . Ylgsselr:r.e-9gsieee!ie-rs*99-e9ps!399
Bij een aantal soorten (M. dt'sjuneta, M. dilteaud.a,ta, R. fftd)tLvw, M.
nuLuwph,thafuna en PtqehoLaíne.tltu ponLLcfu'q wordt een significante vrourrelij-
ke meerderheid aansetroffen.
In een theoretische studle toonde Hamilton (t967) aan dat sex-ratio's in het
voordeel van 99 kunnen onÈstaan door Local Mate Competition (LMC). Zijn no-
del veronderstelde de volgende populatiestructuur : de populatie bestaat uit
toevallig verdeelde groepen, elk gesticht door (n) bevruchte 99. De voort-
planting vindt plaats binnen elke groep en pas daarna miqreren de 99 om nieu-
vre groepen te stichten (de dd sterven voor migratie). De ESS, door Hamilton
de furÈeatable ratio' genoemd, is r* = (n-1) / 2n. Dit model veronderstelde
(1) diploidie, (2) sex-ratio determinatie door de autosomale chromosomen en
(3) equivalente parentale investering in de juvenielen. Eamilton (1979 in
Charnov, L982) paste dit toe op meerdere genetische constituties (zie Fig.
5.1. in Charnov, L982t p. 69).
Colwell (1981) toonde aan, voor óiploide organismen als n > 1 (n = aantal
stichtende 99), dat het concept van LMC (en inteelt als gevolg van LMC) al-
leen, niet voldoende is om sex-ratio's in het voordeel van 9? te voorspellen.
Volgens deze auteur kan het fenomeen zich enkel ontÍ^rikkelen door groepsselec-
Lie (zie ook hoger). Hij bewees naroelijk dat r* (Ess) bepaald wordt door se-
lectie binnen een groep (waarin een sex-ratio van 1:1 wordt bevoordeligd
(Fisheriaanse situatie) ) en door selectie tussen groepen (waarbij vrouwelijke
dominantie wordt bevoordeliqd) .
Van de hierboven opgenoemde soorten vertonen M. d.í,Ucaud,aÍa en ,!'í. d,U juneÍa,
de meest uitgesproken dominantie van 99 in de adulte populatie. Enkel voor
M. d,ítSjuneta beschikken we over voldoende observaties omtrent de leefgewoon-
ten. Bijgevolgr bespreken we enkel deze soort.
,q. d.í's junetn komt in de Spuikom voor op thalli van ULva" La.c,tuea.. Trotter &
webster (1983) melden ,il. d,i'Sjuneta a1s de d.ominante soort op het bruinwier
Macttoeq,sLLs ínÍegnidoLia. Romeyn & Bouwman (1983) vonden M. d,Uluncta- op
FueulS sp. De soort wordÈ geklasseerd als een non-selective depcsitfeeder
(Wieser's groep 18). Romeyn & Bouwman (1983) verklaren dit niet-selectief
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voedingsgedrag doordat de soort leeft op substraten met hoge voedselabundan-
ties, waarbij niet-nutritieve partikels met dezelfde grootte als de voedsel-
parti-kels in geringe mate voorkomen. Dit, veronderstelt dus dat de voed.ings-
wí1ze gecorreleerd is met de homogeniteit van het subsÈraat. Uit onze voe-
dingsproeven blijkt, evenwel dat M. d'U juneta een bacteriêneter is met een
eerder selectief voedingsgedrag (Vranken 8-t 0L., 1994a) . Uit persoonlijke
obserrraties konden we vaststellen dat in tegenstelU-ng tot r.tat Roreyn & Bouw-
nan (1983) suggereren, de begroeiing van de ULva thalli een uitgesproken hete-
rogeen karakter vertoont. Bijgevolg is het niet onlogisch om te veronderstel-
len dat de soort sterk geaggregeerd, voorkomt op de thalli. Waarnemingen van
Trotter & Wêbster (1983) bevestiqen deze hlpothese.
Toch kunnen we noeitijk veronderstellen dat de soort, in. strikt geisoleerde
entiteiten leeft. De periode waarin Á,í. d'íSjuncta. de grootste populatietoena-
me en hoogste densiteiten realiseert valt samen rnet het rnoment \^raalpp inet U'Lva-
weefsel wordt afgebroken. Dit decompositieproces situeert zich voornaroelijk
in het najaar (vanaf september) en het begint pas nadat het Ulva'bed bijna
volledig de bodem van de Spuikom heeft bedekÈ. Ilierdoor lijkt. het nij onvoor-
zichtig om door middel van LMC of inteelt de sex-ratio bij deze soort te wil-
len verklaren. LRC acht ik ook weinig waarschijnlijk (nurnerieke meerderheid
van de 99 impliceert dat de 99 migreren), omdat. (1) een supplementaire ener-
genetj-sche inspanning om te migreren naast de grote reproductieve kost ir-
reëel is (deze studie) , (2) de productie van sexferornonen meer plausibel !s
(Green, 1980) en (3) ondat M. d,Ulwcta opvallend minder actief is dan de
overige bestudeerde monhysteriden.
Momenteel kunnen we dus geen duidelijke verklaring geven aan dit spanandrisch
(weinig dd1 fenomeen. Het gevolg hiervan is echter wel duidelijk. Meer 99
laten de populatie toe een hogere rm te realj-seren. Dit is vooral nodig in
bj-otopen met een grote predatiedn:k. In het Dievengat, bijvoorbeeld, is de
predator/omnivoor 0. oxt/utuíÁ, dominant zowel in densiteit als in biomassa.
Om de populatie van deze nematode te onderhouden moeten de overige nematoden
tesamen een jaarlijkse P/B = t 18.5 realiseren (Heip et a'L.t L982a), wat hoogr
is vergeleken met een gemiddel-de P,/B van 9, voorgesteld door Gerlach (t97L ) .
In de Spuikom, wordt de nematodengemeenschap door een analoge ne.natodensoort'
namelijk MeÍonel+oLaLmu,s pruÁf,utuU gedomineerd, en in dit opzicht (hoge pre-




8.a.. REGRESSTEMODELLEN DIE DE RELATIE TUSSEN DE ONIWIKKELINGSDUUR EN DE
TISMPERATWR BESCHRI.TVEN
In het algemeen kunnen we stellen dat de ontwikkelingsduur van de door
ons besÈudeerde soorten, en dit voor de drie levenscyclusstadia (juvenielen,
99 me en dd) sterk wordt beinvloed door de temperatuur. In dit hoofdstuk
wordt naar een passende vergelijking gezocht die deze temperatuursafhanlce-
lijkheid goed beschrijft. Met de berekende constanten kunnen we dan accuraat
voorspellingen maken van de onÈwikkelingsduur bij niet experimentele tempera-
turen. Over deze problematiek bestaat er een vrij aanzienlijke literatuur
(zie introductie voor referentiesrvoor een overzicht, bij een andere belang-
rijke rneiobenthosgroep, nanelijk de harpacticoide copepoden, wordt ventezen
naar Hicks & Coull, 1983).
Iïier worden een zestal vergelijki-ngen, nanelijk vgl. V.2., vgL. v.7.' v9l.
V.9., vgl. V.16. en vgl. V-L7. en de ongetransformeerde quadratische verge-
lijking D(E) = a + bT + cT2 (v.26.) uitvoerig besproken. Een preliminaire
analyse naar de homogeniteit van de varianties in de verschillende datasets
(1 dataset is één totale temperatuursreeks van 1 stadium, ofwel de juveniele
ontrrrikkeling ofwet die van de 99 of de dd) toont dat deze varianties bedui-
dend heterogeen zijn (Tabel V.20.). 9g29 heteroscedasticiteit blijft bestaan
na logaritmische transformatie van de data en na het gebruik van drie andere
courante transformaties (L/x, G, arc sin lfx) . De in deze studi-e waargenomen
niet-normaliteit van de ontwikkelingsdistributies, met een positieve scheef-
heid en een toenemende variantie bij een grotere gemiddelde ontwikkelingsÈijd,
blijkt vri-j algemeen te zijn bij ontwikkelingsdata (Bergirnans, I98I, 1983 i
Bottrell , I975a en b ; Sarvala, L979a; Sharp eÍ. a2., L977 ; Heinle & Flemer,
1975). Daarom besloot ik om de regressieanalyses uit te voeïen op de gemid-
delden van de replicaten. Dit heeft een aantal voordelen namelijk dat de
gemiddelden eerder normaal gedistribueerd zijn dan de ruwe d.ata en dat na Io-
garitmische Èransformatie van d.e gemiddelden in de meeste gevallen de hete-
roscedasticiteit verdlvijnt(zie TabeL v.22., Bartlett X2t). Bovendien beschik-
ken we in de literatuur enkel over de grote gemiddelden (= eindresultaat per
temperatuur), bijgevolg zijn de op deze manier bekomen regressiecoëfficiênten
beter vergelijkbaar met de coëfficiënten die uit de literatuurdata werden
berekend. De methode heeft wel één nadeel, de schattingen van de varianties
zijn vooringenomen.
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Tabel V.2I. geeft de waarde. van de coëfficiénten van de allometrische func-
tie (vgl.V.7), de senilogaritraische quadratische vergelijking (v91.V.16) en
de niet getransfo:meerde guadratische vergelijking (vgl.V.26). Deze tabel
bevat ook een aantal statlstleken (For F en 12 i voor verklarl.ng zíe hoof-
ding TabeL V.22.1 dLe de significanÈie van de verschillende regressies bepa-
len. in Tabel V.22. wordt voor de alloretrische vergelijking (vgl. V.7) de
volledige statistische analyse weergegeven' waarbij de nj.eL door de regressie
verklaarde variantie opgespll,tst wordt ln een echte foutente:m (StdO(E) : Son
van Kwadraten van de fout op de onbsikkelingstljd (D) of de enbryonale ontwik-
kelingsduur (E) ) en een fout rond de regressiecurve (SId r : Som van Kwadraten
van de fout rond de regressiecurve).
Voor de formules en de berekeningswijze Írrordt, velstezen naar Sokal & Rohlf,
1981, p. 480, box t4.4. Tabel v.23. toont de significantie van de fout rond
de regressiecurve voor de vergelijkingen (V-16. en v.26.). Uit deze bereke-
ningen bfijkt dat geen enkele van de gebruikte vergelijkingen volledig aan de
statistische no:men voldoeÈ. Nochtans vinden \^Ie voor ieder regressiemodel
een hoge significantie (P < 0.001) als we Fn (ratio van de door de regressie
verklaarde variantie t.o.v. de gepoolde niet verklaarde variantie) beschouwen.
Nemen we echter F (variantie-ratio van de door regressie verklaarde variantie
t.o.v. de fout rond de regressie) dan constateren \rte dat 13 van de 20 fittin-
gen voor vgl. V.7. of V.8. niet significant zijn. Dit komt doordat er rond
d,e meeste regressiecurves (tabel V.22. voor vgl . V.7. en Tabet V.23. voor
vgl. V.16. en V.26.) een slgnificante fout bestaat en omdat er voor de vgl.
(en) V.16. en V.26., die een hogere coêfficiënt van determinatie ftz) geven,
één vrijheidsgraad (rS) meer moet worden afgetrokken (3 constanten) dan voor
vergelijking V.7. (2 constanten). Uit de statistische analyse blijkt. ééndui-
dig dat vgL. Y.7., de meest geschikte of beter gezegd "de minst slechte"
functie is. De richtingscoëfficiënt van deze vergelijking (nl. b in D =
atb) wordt in de literatuur beschouwd als een maat voor de temperatuursafhan-
kelijkheid van een soort (zj-e introductie en Heip, L974b; HeiP & Smol 
' 
L976a;
aeíp eÍ a.L., l97gi vía::vrick,1981ai Laurence & Hunting Howell,1981). oe allometri-
sche relatie tussen de ontwikkelingsduur van de verschillende stadia en de
temperatuur wordt weergegeven in Figs V.4L toi- V.47 (vol1e fijn) . De waarde
van de brs varieert voor de ernbryonale ontwikkelingsduur (van d.e door ons be-
studeerde soorten) tussen b = -0.76 voor ,!Í. d,Lt juneta- en b = '2.25 voor M.
nvLcnop\vtha,tma (2O"1oo1. De gemiddelde temperatuursafhankelijkheid bedraagt
b - - L.77 (SD = 0.51 ; n :7). Voor de volwassen ?9 varieert b tussen -0.84
voor M. d"í's juneta en -3.11 voor il. pane,LeganÍulA, met een gemiddelde b = -1.83
(SD = 0.69 ; n = 7). voor de mannetjes noteren we voor I{. d'i.tjunefu' opnieuw
d.e kleinste temperatuursafhankelijkheid, b = -0.82. De grootste b = -2.L0
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vinden we bij M. rnLUtoplutknha (2o"/oo). De geniddelde b van de dd bedraagt
b = -1.65 (SD = 0.46 ; n = 6). Deze data tonen ook dat in Ce meeste geval-
len, behalve bij M. panelzganfuila- waar b(juv) = -2.O7 (SE : 0.13) en b(99ne)=
-3.11 (Sn : 0.20), de temperatuursafhankelijkheid van de drie bestudeerde
stadia ongeveer even groot is.
In Fig. v.48, worden de b's (berekend met vgl. V.7.), van de door ons ge-
kweekte monhysteriden met elkaar vergeleken. In deze figuur worden ook de
beide sexen onderU-ng vergeleken. Hieruit blijkt daÈ er verschillen bestaan
(P < 0.001 ; F = 9.23 r dÍ = t0,26) in de temperatuursafhankelijkheid van
deze soorten, die tot 1981 als congenerische species werden beschouwd (An-
d,rassy (1981) veranderae MonhqtÍeln ytanelego&,ttr,La tn lÁonhq'stne.Ll-a poJtQLegen-
futLq. De intervallen rond de b's zijn vergetijkingsconfidentie-intervallen
(rnethode Tinhey-Krermer'in Sokal & Rohlf, 1981 r p. 509, box 14.9), waarbij
niet overlappende intervallen significant verschillende b's omsluiten. Sa-
mengevat bfijkt dat de b van M. d,í"tjmeta kleiner is dan die van de overige
soorten en dat M. p1JLeLeganÍuk, de girootste b heeft. Uit deze grafiek bfijkt
ook dat de temperatuursafhankelijkheid van de sexen gelijkaardig is en dat de
saliniteit geen invloed heeft op de grootte van b (zie ook hoger bij de covarian-
tie-analyse) .
Globaal gezien kunnen we stellen dat de gerniddelde tenperatuursrespons van de
gekweekte soorten groot is. Volgens de berekeningen (weerqegeven in Tabel
v.24.) is b in de meeste gevallen significant, verschillend van -1 (zie Bot-
trell,I975a en Víoolf, 1968 voor de berekeningswijze). Ve:*rerken we deze ge-
gevens met een methode die door sokal & Rohlf (1969, 1981) in box t4.5, p.485
(2de editie) wordt voorgesteld en die reeds eerder werd toegepast door Sarva-
Ia (1979a)en Palmer & Coull (1980),dan zien we dat slechts zeven van de 22
coêfficiênten significant verschillend zijn van -1 (Tabel V.25.). Bijgevolg
is het niet triviaal om de toepassing van vergelijking (V.1. en V.2.) zonder-
rneer te verrrrerpen. Bovendien geeft de fitting van vergelijking N.2.) slechts
bij zeven van de 18 regressies een significante fout rond de regressiecurve
(Tabel v.23. en V.26.). Toch blijven de regressies significant als we die-
zelfde fout, die een maat is van de heterogeniteit rond de curve, als test-
variantie gebruiken. WeI bestaat er bij acht van de 18 datasets een signi-
ficante heterogeniteiÈ tussen de varianties.
Met de coëfficiënten van vgl. V.2. kunnen we nu voor i-edere soort de basale
temperatuur (T.) berekenen, namelijk die temperatuur waarbij en waaronder de
ontwikkeling stopt (zie TabeL v.27.). voor de 99 variëren deze waarden tus-
sen To = -L.4"C (9Ot c.I. : -4.3 tot 1.0"c) voor t1'Í. d'UjuncÍn en To = 13.7"C
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(got c.I. : 11.7-15.5oC) voor iu. pArLAlegAnf!.LA. Uit de enbryonale proef-
reeks werden ongeveer dezelfde To's bekomen. De embryonale To's variëren
tussen To = -2.2oc (90c c.I. : -5.9 tot 0.6"c) en To = 12.6"c (9Ot c.r. :
7.4-L6.5oc) voo.r respecrievelijk M. d,Ujuneta en M. nLUrcph,t!atna tZ1 pn).
In het algeneen zijn de To's berekend uit de eiproeven kleiner dan die bere-
kend met de mÍnimale generatietijd, behalve bij M. nvLuzophÍJnoJsna Ati 20 pm.
Uit, de confidentielinieten blijkt nochtans dat deze waarden niet verschil-
lend zijn van elkaar.
Tabel V.27. toont ook de waarde van de constante S' die gelijk is aan het
product van de effectieve temperatuur (T-To) met de ontwikkelingstijd (p ot
E) . S wordt rritgedrr:kt j-n dagengraden. Formeel is deze soortspecifieke
constante de ontlvikkelingsduur bij een effectieve temperatuur van loC. Iloe
groter deze waarde, hoe groter de ontwikkelingstijd van de beschouwde soort
is. Naast S wordt ook k, 'de ontwikkelingssnelheid per tijdseenheid bÍj 1"C
effectieve temperatuur", weergegeven.
Met, de coëfficiënten van vqL. V.2., namelijk a en k, kan nu voor iedere tem-
peratuur de ontwikkelingssnelheÍd per tijdseenheid (v) worden uj-tgerekend.
Het verband tussen de ont$rikkeling van de 99 en de temperatuur (T) in "Cr
wordt weergegeven in fig. V.49. Met de berekende waarden van v, kunnen we
nu per temperatuursinterval, voor de verschillende soorten, ae Qfg-lttaarde
berekenen met de formure Qlo = k2/v11 to/ $2-tt), t"t 12 > T1r v de ontwik-
keling dag-l bij T2, v1 de onB4'ikkelingr dag-l nij T1 en QlO = toename in re-
actiesnelheid bij een temperatuursstijging van 10oC. Uit TabeI V.28. (QfO-
waarden) kunnen we afleiden dat de acceleratie van de ontwikkelingssnelheid
sterk afneemt naarmate de temperatuur toeneemt en dat de temperatuursafhan-
kelijke ontwikkelingsacceleratie overeenkomt met de regel van de som der tem-
peraturen (feitelijk de regel van de som der daggraden, zie Winberg, I97t).
Dit betekent concreet dat de ontwikkelingssnelheid meer afhankelijk is van
de temperatuur bij lagrere dan bij hogere temperaturen (bv. de ontwikkelings-
tijd van M. nLettoyththa,Lma (20"/o) verkleint van 27.9 d bij 15oC Èot 10.2 d
bij 20"C, te::vrijl in het temperatuursinterval van 20 tot 25oC de ontwikke-
lingstijd verkleint van 10.2 tot 7.2 dagen ; voor de meest temPeratuurafhan-
kelijke soort (IÍ. poa-e,LeganÍu,La"'1 constateren \^re bij overgang van 15 naar 20oC
een verkorting r"a T*i. met 36 dagen (een drievoudige ontwikkelingsversnel-
ling), in het temperatuursinterval van 20oC tot 25oC wordt een acceleratie
van + 2.3 x waargenomen (reductie r.r T*i' van 18 tot 7.9 dagen) en bij over-
gang van 25 naar 30"C wordt er een acceleratie van 1.3 genoteerd ; voor de
soort met de kleinste temperatuursafhankelijkheid, M. d,<SjunCtn, verkleint
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T (99) van 52.3 d bij 3"c tot 18.6 d bij 8oC, terwijl in het daaropvol-
man
gende hogere temperatuursinterval (8-12"C) een versnelling van slechts 1.lx
wordt waargenomen (-*i' verkleint van 18-6 Èot 17.2 dagen) -
Voor data die conform zijn aan deze regel (som der temperaturen) wordt, voor
To tussen 5 en 1OoC, venracht dat er bij intermediaire temperaturen (15-20'C)
een analoge ontwikkelingsversnelling wordt gterealiseerd als in Krogh's nolÍta-
le curve. Voor dit intermediaire temperatuursinterval (15-20'C) vinden we
een qemiddelde Q1g (alle soorten + literatuurdata) van 2.3 (SD = 0.68 ; 95t
C.I. : t.9-2.6), wat volledig overeenkomt Ínet de door niddel van Krogh's em-
pirische "normale curvetr (Krogh, 1914 in tíinberg, L97L) voorspelde waarde
van 2.5 voor het temperaÈuursinterval van 15 tot 20"C'i. Bij deze berekening
werden de waarden gerrolgd door een vraagteken, Tabel V.28. niet opgenomen om-
dat de curve d.ie het, verband weergeeft tussen de temperatuur en de ontwikke-
lingssnelheid (v) bij lage (<5oC) en bij hoge (in de nabijheid van de hogere
thernische liniet) effectieve temperaturen een significante curvilineariteit
vertoont (zie Taylor, t979). ttierdoor kunnen we een significante onderschat-
ting van de ontwikkelingssnelheid vemachten in dit temperatuursinterval (0
tot 5oC effectieve tertrperatuur), wat resulteert in een aanzienlijke overschat-
ting van QtO in dit temPeratuursgebied.
On de curvilineariteit van de R-T (ontwikkelingssnelheid-temperatuur) curve
bij lagere en hogere temperaturen te beschrijven stelde Taylor (1981) vgl.
V.17. voor. Hij beschreef deze relatie tussen R en T met de normale proba-
biliteitscurve, waardoor deze curve symmetrisch rond een gemiddelde waarde,
narnelijk de optimale temperatuur (Tr), is gesitueerd. Dit is echter een as-
sunptie waaraan niet altijd voldaan is (Logan At A,L., t976 ; Jones , t977 en
onze dara voor M. nvLenophÍltalma nti 20 pm en C. rul,Leaysi-taía n4 20 en 30 pm).
In Fig. V.50 (1-7) worden de resultaÈen van de fittingen van vijf soorten
(enkel 99 me) s€urenqevat. Tabel V.29. geeft de waarden van de optimale tem-
peratuur (Tn), de spreidingsparameter (To) en de maximale ontwikkelingssnel-
heid (Rr) r uitgedrukt in percentages. Zoals te voorspellen valt' is de va-
riatie op To (To = 7.6"c voor M. rruLenophÍltolma (20 p.r'l en To = 10.6oc voor
C. nud,LeapiÍnta (20 pn)) beduidendkleiner dan het verschil tussen de minima-
le en de maximale T*r waarden die variëren tusset T* = 21 .2"c voor M. d.íSiune-
Ía en T = 31.1oC voor M. wLcnoplrvtha,Lma" (30 pm). Zoals voor T_ (Nicolas,mm
L975) kunnen we stellen dat de grootte van To soortspecifiek is, deze parame-
ter is volledig metabolisch (fysiologisch) bepaald en is een indicatie voor
* eiO's per temperatuursintervallen van 5oC werden enkel berekend om de ana-
logie met Krogh's normal-e curve uit te laten komen. Per definitie, en diE
is triviaal, is Q16 enkel representatief voor een temperacuursverhoging van
1no^
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de temperatuurstolerantie van de beschouwde soort. Iíierbij is een te kleine
spreiding (To) ongunstig omdat hierdoor het, ontwikkelingsproces beperkt wordt
tot een te klein temperatuursgebied. In verband met deze To moet wel een
reële boven- en ondergrens (temperatuur) worden ingevoerd, nanelijk rechts
van de optimale temperatuur wordt de spreiding geliniteerd door Èenperaturen
die na enkele uren resulteren in een honderd percentige rnortaliteit. De on-
dergrens die links van de optimale temperatuur (Tm) wordt ingevoerd is het,
biologisch nulpunt (T" ). Verder bestaat er geen correlatie tussen T, 
"t To(r = 0.11 i ns ; df = 11). Taylor (1981) vond wel een lichte correlatie tus-
sen T en T bii insecten.mo-
Theoretisch voorspelt de normale distributie bij 3 to's onder Tm een R(=v)
met een grootte van 1t t.o.v. *r. Dit geeft voor M. d,íliune-ta bij T = -9.4oC
een R = O.OO104 aag-I, wat erop neerkomt dat in een diepgevroren sediment ll.
di'S jwC.ta een ontwikkelingstijd realiseert van 960 dagen. Dit is natuurlijk
irreëel.
De fitting van deze cu:rze op onze onttrikkelingsdata qeefÈ op het zicht goede
resultaten. In de Tabel V.30. worden voor de verschillende soorten de bere-
kende T_._'s (rnet vgl. V.17.) en de experinentele T_._'s met elkaar vergele-rru-n ml-n
ken. Hienrit bfijkt vrij duidelijk dat de normale distributie een even goe-
de, zelfs iets betere fit geeft dan de allometrische verqelijking (v91. V.7.).
Dit kunnen we afleiden uit de som van kwadraten van de deviatie tussen de be-
rekende en de experimentele data, namelijk de getallen tussen haakjes. oe X2
goodness of fit is wel significant voor al de soorten en dit wil zeggen daÈ
er tussen de voorspellingen en de experimentele data significante discrePan-
ties bestaan, ondanks de op het zicht zeer goede fiÈ. In verband met deze
statistiek kwamen Browning (t952) en Andrewartha & Birch ( 1954) tot dezelfde
bevindingen. Niettegenstaande deze statistiek, kunnen we stellen dat de nor-
male distributie in vergelijking met de allometrische functie, goed bruikbaar
is om schattingen van T*i. t" bekomen.
De vergelijking van Bèlehràdek qeett veruit de beste fit. In vergelijking net
vgl. V.7. vinden we voor deze functie een consistent betere fit (kleinere som
van kwadraten van deviaties). Toch is ook voor deze functie de 12 good.ness
of fit significant voor al de soorten die werden opgenonen in Tabel V.30.
In dit werk wordt deze functie enkel gebruikt om het aantal generaties Per
jaar te voorspellen (zie volgend hoofdstuk). Komen we echter terug op de
tïreoretische betekenis van de constanten (zie o.a. Maclaren, 1963), waarbij
a het biologische nulpunt wordt genoemd, dan zien we dat in een aantal greval-
len deze cr vrij laag is(Tab.V.3l). Voornamelijk de waard,en voor C. nud,Lcepi-ta.U
a a1Il /.
(3Oo/ oe) r vraarbij c = -13oc, en voor t. bnucLe'L $íaarbij cl = -2oC zijn erg
onrÍaarschijnlijk. De waarde cr = 1oc voor M. míuoph'tha,Lna bij 30 pm is in
vergelijking met de extrrerinentele aanwijzingen veel te laag en de waarde c =
8oC voor P. CAgaJÁ is Èe groot. Dit laat ons enigszins twijfelen aan de
waarde van deze constante. DiÈ doet echter geen afbraak aan de beschrijven-
de waarde van de functÍe, omdat de fit uitzonderlijk goed is.
8.b. BEREKENING VAIV EET AÀI{TAL JUVENIELE PERTODEN (MAXI}4ÀÀL AÀMTAL GENERA.
TIES) PER JAAR EN TIMING VAN DE O}TTWIKKELING GEDURENDE HET JAAR
De functies die in de vorige hoofdstukken werden besprokenrzullen in diÈ
hoofdstr:k gebruikt worden om een schatting te bekornen van het, aantal jaar-
lijkse jurzeniele perioden (wat ongeveer overeenkomt, met het maximaal aantal
generaties) die een soort kan realiseren in de natuur. Eén juveniele periode
is hierbij gelijk aan een tijdsinterval waarin de ontwikkelingsaccr:mulatie
D(t) - 1 (ongeveer gelijk aan de tijd nodi-g om te ontwikkelen van ei tot een
reproducerend adult). De totale cumulatieve ontwikkeling gedurende een pe-
riode (t) of de totale hoeveelheid juveniele ontwikkelingsaccumulatie wordt
dan berekend als D(t) = Í"tR {t(t))dt, met R de ontwikkelinqssnelheid (da9-11,
T de teroperatuur ("C) en t de tijd (dagen). In Fig. V.51, onderaan' wordt
o.a. voor M. miUophÍla.(níL het begrip juveniele periode rroorgesteld, het is
namelijk de tijdsduur tussen b^tee opeenvolgende zwarte punten ( 
'€).
On D(t) te kunnen berekenen moeten we het temperatuursverloop in het natuur-
lijk habiÈaat kennen. Voor het Dievengat en de Spuikon kon de verandering
van de waterteryeratuur in functie van de tijd T(t) beschreven worden door
een eenvoudige sinusoide. Heip & Smol (1976a) geven voor het Dievengat de vol-
gende vergelijking T(t) = 11.2 + 8.3 sin (t-117) ; Podamo(1975e) geven voor de
Spuikom een bijna analoge functie : T(t) = 11.5 + 8.5 sin (t-120). Vermits we
met deze twee functies op ieder moment de watertemperatuur, en bijgevolg ook
de totale jaarlijkse teryeratuursregimes in beide biotopen kunnen beschrijven,
kunnen we ook de dagelijkse ontwikkelj-ngssnelheid (R of v ; R is de notatie
gebruikt door Taylor (1981) en v wordt in de meeste andere handboeken als no-
tatie gebruikt en R(v) = l/D of 1/Í_._) berekenen als functie van de tempera-
tuur.
Voor rt{. nccnoplvtha,Lma (20 pm) bijvoorbeeld kunnen we schattingen van de ont-
wikkelingstijd (R) op ieder ogenblik (t) bekomen met de volgende vergelijkin-
gen : R(T(t) ) = L/467g (11.2 + 8.3 sin (t-117 )-L'96 (v.27) voor de allome-
trische functie (vgl. V.27.) ; voor de vergelijkinq van tsèlehràdek (v91. V.9.)
a 4ó
geefr diÈ R(T(t) ) = r/27.4 t( 1r.2 + 8.3 sin (r-117))- 141-0'53 (v.28.) en mer
R(r (t) ) =l/e><p [ 7 .751-0.403 (rr.2+8. 3 sin (r-1 17) ) +0.007 ( 1 1. 2+8. 3 sin (r-1 17) ) 2 ]
(V.29.) voor de sem.i--logaritmische kwadratische vergelijking. De ontwikkelings-
snelheden van de andere gekweekte soorten kunnen op analoge wijze bekomen wor-
den (voor de coêfficiënten van de vergelijkingen zie Tabellen V.21., 27.,29.
an ?Í 'l
Voor M. wLcnophÍlnLn4 kan de cumulatieve jaartijkse ontwikkeling D(365) bere-
kendworden door de dagelijkse ontwikkeling bekomen met vgl. V.27., V.28., 
.
V.29. of dbor nriddel van d.e coêfficiênten van ae ana;;; besproken vergelijkin-
gen te integreren over een periode van één jaar , /o R(T(t))dÈ= D(365). Het
bovenste gedeelte van Fig. v.51 toont de dagelijkse ontwikkelingssnelheid
(dag-t, gedurende één kalenderjaar voor l,{. rwLettophÍha.Lma, C. ru.dicapíÍa.ta
(2O"/oo).en P. caecuÁ (20"/oo1 in het DievengaÈ. De onderste grafiek (v.51)
geeft de cumulatieve onth'ikkeling D(t), eveneens voor één jaar. Uit Fig.V.51
kunnen we afleiden dat voor de drie soorten de ontwikkelingsaccumulatie gedu-
rende de zomer beduidend groter is dan in de winÈer . Zo realiseert M. rwLe,tto-
pl'l,tlu'Lna" t 6 juveniele perioden in de zomer, terwijl de soort gedurende een
gans jaar (na correctie voor de basale temperatuur), ongeveer tien juveniele
perioden kan ontwikkelen. C. nu.d'Lcapí.ta,ta onEwLkkelt ook ongeveer tien juve-
niele perioden in het Dievengat, terr.rijl de derde soort P. ca,ga6 slechts drie
juveniele perioden doormaakt. De tijd tussen twee opeenvolgende 'o-O i
tr- 
- 
tr en a-"-a is de tijd nodig om één juveniele periode te realiseren door
respectievelijk M. rwLetzoplÉktatma, C. nudietpLÍ!Ít, en P. caearÁ (zie Fig.
v.51). De tijdsverdeling of de verdeling van de ontwikkeling over één jaar
voor beide eerst genoemde soorten, die ongeveer evenveel generaties per jaar
realiseren, vertoont een aantal duidelijke verschilpr:nÈen : theoretisch kan
M. rwLenoychÍhnlna ontwikkelen vanaf de trpeede helft van april Èot en roet eind
okÈober (ongeveer een 200-tal dagen). Gedurende deze periode realiseert zL\
een hoge ontrrikkelingssnelheid per dag. In de zomer haalt deze soort een
maximale onthrikkelingssnelheid van t 0.07 per dag, rdat ongeveer overeenkomt
met een generatietijd van een 14-tal dagen. C. nudicapLÍtto, kan zich weI 9e-
durende gans het jaar ontr^'ikkelen (To . 3"C) . In vergelijking met M. mLUo-
pl'ttha,Lma realiseert deze soort een beduidend kleinere onÈ$rikkelingssnelheid
per dag en een beduidend lagere ontwikkelingsacceleratie, nanelijk van 0.006
per dag in het begin van februari tot iets meer dan 0.05 per dag in de zomer-
maanden (juli en augustus). De derde soort, P. cae.cuÁ, heeft een groeiperio-
de die bijna een geheel jaar omvat, namelijk van de eerste helft van maart
tot begin decernber (To = t5oC). In deze periode heeft de soort slechts drie
generaties. Deze eerste resultaten wijzen duidelijk op grote verschillen in
I IY.
tijdsverdeling en levensryclusstrategie van de door ons bestudeerde soorten.
Een anal-oge theoreÈische analyse wordt voorgesteld in Fig. V.52 (boven en on-
der) voor de soorten uit de Spuikom. Hierbij noteren we opnieuvr grote ver-
schillen tussen de soorten. De groeiperiode van M. puLe{-eganÍuLa" Atiift be-
perkt toÈ ongeveer I/2 jaar, narnelijk van eind aprit tot begin november. In
de warmste maanden van deze periode bereikt de soort een R van 0.054 per dag
(ongeveer gelijk aaneenTrirr r.r lE.5 dagen), tenrijl een maximale R van 0.190
per dag werd geobserveerd in cultuuromstand,igheden bij 35oC. De soort kan in
de Spuikom slechts 28t van haar maximale groeicapaciteit ontplooj-en en haalt
hierdoor slechts zes generatj-es per jaar. M. palLva" ontvrikkelt zich van half
Daart tot half december, deze soort kent de grootste ontwikkelingsacceleratie
en bereikt de grootste R, namelijk R = 0.106 per dag. M. palLva heeft ongeveer
16 juveniele perioden per jaar. De Èwee andere soorten M. d,Osjunc'ta en C. nu-
d,LeapLtaÍa ontwikkelen zich gans het jaar door. De onb,\'ikkelingssnelheid van
de eerste soort is beduidend groter dan die van C . rud,Lcapi,ta'ta,en beide
soorten realiseren meer dan tien generaties per jaar, namelijk 23 voor M. d'U-
june,ta" en 13 voor C. rutd,tcapi,taÍ,a.
In de vorige paragrafen (fig. V.51 en 52) wordt de allomêtrische functie ge-
bruikt om het aantal juveniele perioden te bepalen, en dj.t komt neer op het
berekenen van de integraal D(365). Voor de berekeningen werd de regel van
SÍnpson gebruikt. De andere temperatuursfuncÈies, die in vorige hoofdstukken
werden besproken, nanelijk vgl. V.7 ; V.9.; V.16. i Y.17. en V.26. kunnen ook
gebruikt worden om de integraal D(365) =.[o"sn(r(t))dt uit te rekenen. Tabel
V.32. compileert de resultaten van deze berekeningen. Hieruit blijkt dat de
verschillende vergelijkingen vrij analoge schattingen geven, vooral voor
vgl. V.9. (sèteÏrràdek's functie) en vgl. v.7.* (machtsverband) met corectie
voor de basale temperatuur) noteren we een goede overeenkomst.
Vf,el moet er rekening mee gehouden worden dat vgl. V.7., V.16. en V.26. geen
correcties bevatÈen voor de basale temperatuur (Tó). Deze teryeratuur kan
berekend r,rorden net vgl . V.2. en hie:mee werden de volgende schattingen beko-
mên : To = 8.4oc voor M. wLenophÍln{nd i To = -t.4oc voor ll. diujune-ta t
To = 4.7oc voor M. pilLva i To = 13.7oc voor ['Í. paLe,[.zgenÍJJ,L4 en To = 4.5oc
voor C. rud,LcapiÍlÍa. Proefondervindelijk werd vastgesteld dat M. micnopht-
tlto&na en M. paneleganfuila" zich niet meer ontr^rikkelen en reproduceren bij
10oC, de laagste temperatuur waarbij groei werd waargenomen is 15oC. Voor
C. rud,Leapi.tnÍn werd zowel eiproductie als onÈwikkeling genoteerd bij 3oC
(zie Tabel T_._'s) en bijgevolg is de berekende To voor deze soort iets te
m-n
hoog. De To van 3oC valt wel binnen het berekende 90t C.I. : 2.6-6.1. Vol-
gens Gerlach & Schrage (1977) is M. d,U june-ta nog actief bij OoC. Deze au-
. a^LZV.
teurs konden juvenielen van M. d,Ujuneta opkweken tot het adulte stadj-um,
bij tenperaÈuren rond T = OoC. Ik noteerde voor deze soort een gemiddelde
ontwikkelingsduur van + 53 dagen en een gemiddelde fecunditeiÈ m" = 180 (SE =
18.5) eieren per 9 in leven bij 3"C, wat er duidetijk op wijst dat M. d'U-
' juneta bij lage temperaturên een hoge meÈabolische activj-teiÈ kan handhaven.
tÁ. puLva ontwikkelde zich bij 8"C tot het volwassen stadium, terwijf bij 3oC
geen groei werd bekomen. Daarom lijkt de berekende To van 4.7oC (90s C.I. :
3.7-5.6oC) een plausibele schatting, en kunnen we ze niet verweryen op grond
van onze observaties. De berekeningen na correctie voor To worden in Tabel
V.32. aangegeven met een *. Hierbij noteren we enkel voor vgl. V.26. rela-
tief grote discrepanÈies : bv. we berekenden met deze functie zonder correc-
tie voor To voor M. rnLcnophÍl'aLma.7t.6 juveniele perioden. Na correctie re-
duceerden we dit aantal met 2.2 perioden, wat toch niet onbelangrijk is.
Bij de bovenstaande benadering werd een constante saliniteit van 2Qo / oo voor
het Dievengat en 3Q" / oo voor de Spuikom gebruikt en werd er geen rekening ge-
houden met de seizoenale saliniteitsvariatie. Voor één soort, namelijk M.
rnLctupthnh4 kunnen we wel de invloed van de saliniteit in rekening brengen.
De resultaÈen van deze correctie worden voor vier jaren 1977-1980, weergege-
ven in Tabel V.33. Bij deze berekeningen werden de werkelijke staterteEPera-
turen en saliniteiten gebruikt in plaats van een gefitte functie. Hieruit
blijkt dat t.o.v. de correcte waarde (D(t) met corr.sal.) de ongecorrigeerde
waarde een afwijking geeft, variërend Èussen 158 (t977) en 2t (1980) en dat
de afwijking kleiner is naargelang de saliniteit gedurende de groeiperiode
dichter bij de optimale saliniteit (+ 20"/oo) Iigt. Uit deze gegevens kunnen
lve eveneens afleiden dat niet het jaarlijks temperatuurs- en saliniteiÈsgenid-
delde als referentiedaÈa noeten genomen worden, maar wel de geniddelde waarden
van de groeiperiode. Tenslotte moet ik opmerken dat het aantal generaties Per
jaar berekend net dewerkelijke ternperatuurs- en saliniteitswaarden hoger ligt
dan de resultaten bekomen net de temperatuursfunctie. Dit was te vêríachten
omdat de temperatuurssinusolde de hogere teryeraturen beduidend afzwakt (zie
Heip, 1973).
8. c. IMTERPRETATIE VAN TAYLORIS (1981) BENADERTNG
Víanneer we de ontwikkelingssnelheden fitten door de no:male probabili-
teitscurve, bekomen we informatie over de optinale teryeratuur, Tm, de maxi-
mal.e ontwikkelingssnelheid R* en over de afname van de ontwikkelingssnelheid
R t.o.v. Tr, wat wordt gemeten door To, de spreidingsparameter. Taylor (1981)
toonde aan dat er tussen R_ en de jaarlijkse ontwikkelingsaccunulatie D(t=365)
LZJ..
een rechtstreeks verband bestaat, m.a.vr. als Rm bij een bepaalde combinatie
van T en T_ 2x groter wordt, dan zal het aantal juveniele perioden ook 2x gro-mo
ter worden. Het verband tussen T,o en D(t) en To en D(t) is niet zo duidelijk.
Taylor (1981) Iiet T, en To variêren binnen reële fysiologische IimieÈen en
zocht hierbij achter de meest qunstige combinatie van T, en To en dit bij ver-
schillende klimatologische omsÈandigheden. Hij gebruikte voor deze analyse
levensrycl-usobservaties bi j insecten.
Hier werd een analoge analyse uitgevoerd.
kom en het Dievengat werden hier gebruikt.
To werd de volgende integraal berekend :
De temperatuurssycli in de Spui-
Voor iedere combinatj-e van To, en
D(t) = e {-t/z t ( r r.5+8.5 sin (t-120) -TJ ,/Tol2 }dr
waarbij D(t) heÈ aantal generaties is, to het beginpunt en tx het eindpunt
van het beschouwde tijdsinterval-. ** werd gefixeerd op 1OB dag-l, m.a.w. de
hypothetische nematode heeft een T_, r, r"r 10 dagen bij Tm. De resultaten
worden weergegeven in Fig. V.53 voor de Spuikon en in Fig. V.54 voor het Die-
vengat. In het Dievengat werd de analyse opgesplitst voor de lente en de zo-
mer (rigs V.55.1 & 55.2). Uit al deze figuren blijkt dat een soort met een
T van meer dan 3O"C een zeer hoge T- met hebben om een paar generaties perm-ojaar te realiseren. In het Dievengat bv. noet een soort met een T. = 34oC
een T_ = 10oC realiseren om vier juveniele periodes te onÈwikkelen op éénojaar. Een soort Det een Tm=2OoC realiseert ret een lage To van 5oC al 5 ju-
veniele- periodes per jaar. Binnen de grenzet T, = 20oC tot en met T,o = 34oC
en T_ van 5 tot en met 12oC bestaat er wel geen echt optimum in het ontwikke-
o
lingsoppervlak. De conbinatie hoogste To en laagste Trr geeft wel het hoogste
punt op het ontlrikkelingsoppervlak, zowel in de Spuikom als in het Dievengat
en in het laatste biotoop zowel voor de lente a1s voor de zomer. De soort die
het d.ichtst bij deze combinatie tigt is M. d,UjuncÍ.a met een T, = 21oC en een
T_ = 10oC. De andere soorten hebben hogere T_rs. Voor de twee seizoenanaly-o-m
ses Iieten ïre vervolgens Tn iets.meer variêren, nanelijk tussen I en 32oC voor
de lente en tussen 16 en 34"C voor de zomer. To werd hierbij uitgebreid tot
0"C. Toch vinden we weer geen echt optimum voor Tm en To. Wel- zien we dat
in de zoIIEr bij Tn = 18oC en in de lente bij Tn = I2oC' als we binnen één en-
kele T blijven, de grootste D(t) r^rordt gerealiseerd. ondat D(t) bij iedereo-
T_ = 18"C en T_ = xoC kleiner is dan D(t) bij 18oC en T_ = x + loC, kunnen wemoo
geen enkele van de combinaties bij 18oC als een optimum beschouwen van het




Daarom r^rerd, voor een tijdsinterval van één kalenderjaar, T, verder verlaagd.
tot 4oC en T tot Ooc. Een deel van deze combinaties, zoals o.a. T . = AoC
v rulrr
en To = I2oC, zíjn we1 weinig reëe1. Dit betekent namelijk dat een organis-
me met deze levenscycluskarakteristieken zich nog ontwikkelt bij -32"C. De
resultaten blijven echter onveranderd, zelfs na deze laatste uitbreiding
(zie Fig. V.56). Uit deze figuur blÍjkt dat D(t) toeneemt naargelang T,..,
sti j gt.
Taylor (1981) trachtte aan deze analyse een evolutionaire betekenis Èe geven.
Eij noemde narelijk een soorÈ fitter dan een andere, naarmate ze dichter bij
de gunstigste conlcinatie van T, en To voorkwam. Dit gaat echter niet opr otn-
dat met dit model geen piek (echt optimum) in het ontwikkelingsoppervlak kan
bekomen worden. De uitkomst van dit model is namelijk voorspelbaar. Zo zar.
een maximale waarde van D(t) bekomen worden als To kan toenemen tot @. De
ontlrikkelingsaccumulatie gedurende één kalenderjaar zal dan gelijk zijn aan
365 x R , hrat voor onze hlpothetische nematode 36.5 generaties per jaar geeft,
m
ongeacht de positie van Tr. Dit stelt duidelijk dat Taylor's model- te eenvou-
dig is en dat er meer biologische parameters naast de temperatuursafhankelijke
ontvrikkelingskarakteristieken nodj-g zijn orn evolutionaire voorspellingen te
maken. Een dergelijke mathematische analyse valt buiten het oPzet van deze
thesis.
8.d. \ZERBAND TUSSEN ONN{IKKELÏNGSSNELHEID EN GEWICHT
In de eerste artikels met kweekgegevens neldden Chitwood & Murphy (t964'),
Hopper & I'{eyers(1966b), Tietjen (t967) en von Thun (1968) generatietijden van
onge\reer één maand voor verscheidene monhysteriden en chromadoriden. Momen-
teel is het e:q>erinenteel aangetoond dat somJ-ge van deze soorten' zoals o.a.
Monhqatetta d'í^tlune,ta (chitwood & Muryhy, tg64 i von Thun, 1968) t MonhAatne.t-
La paae,LeganÍu,b, (rropper & Meyers,1966b) en Oíp'LolnLne,(la oee,Ila.to' (von Thun,
1968) sr:boptimaal werden gekweekt, waÈ resulteerde in te lange generatieÈij-
den (bv. ChitrÀrood & t'luryhy, !964, vonden voor M. d'UiUne'tA een T .n = 30 d bij
22oC, temiJt Gerlach & Schrage, l97t voor dezelfde soort een T-ir, = 12 d bij
77-22o C publiceerden) .
Verder is nu bekend dat de ontwikkelingstijd van vrijlevende mariene nemato-
den kan variêren van enkele dagen voor de rhabditiden (voor R. manLna- Tn,'in =
2.5 d bLj 21oC en 15o,/oo S ; tlopper eÍ oL., tg73) en monhysteriden (voor M.
pane,Lega.nfu,(-a en M. mLc;tnphttha,Ltfi4 werd een T . r, ac één week genoteerd bi j hoge
temperaturen ; deze studie) enerzijds Èot meerdere maanden voor de grote on-
cholainiden (tieip eÍ aL., 1978 meldden ..t T*ir, = !I4 d voor 0. oxuutuU bí)
20oC en t8-23"/"o S). Bij lage temperaturen (7oC) kan bij sommige scorten,
o.a. DQ^modona óca,LdenÁi^ (Gerlach & Schrage, t972) de ontwikkelingsduur tot
het adulte stadium zelfs uitlopen tot ongev."t T'.''i., = 600 d. Ferris & Ferris
(7979) stellen dan ook dat kleine soorten zich sneller ontwikkelen en een
kortere levenscycLus hebben dan grotere soorten. Een dergelijk verband tussen
het gewicht en de onÈ:wikkelingsduur werd reeds aangetoond bij insecten (Fen-
chel, I974) rcrustaceeën (steele & SÈeele, 1975) en calanoide copepoden (Mac-
Laren, 1966). voor nematoden en haryacticoide copepoden stelden Aeíp e.t ol.
(1982a)een omgekeerd verband vast tussen de P/B-ratio's en het gewicht. Deze
auteurs aanvaardden voor de meiobenthossoorten een levenscyclus turnover (P/B)
gelijk aan 3 (Waters, 1969 en Gerlach, l97I). Gerlach (I97t) berekende inder-
daad, wanneer hij een staLionaire populatie net een hlpothetische mortaliteit
van 1Ot per dag aannam, een levensryclus turnover van 3 voor Ch,trcma.d,on'íÍ.a tg-
nuÁ en 2.2 voor Monhqatun d,Ujunetn Heip eÍ. a,L. 's(1982a) figuur beschrijft
dus eigenlijk het verband tussen het aantal jaarlijkse generaties en het ge-
wichÈ. Bijgevolg kunnen we, zoals Ferris & Felris (1979) deden, venrachten
dat klej-ne soorten, met een groot aantal generaties per jaar, snel ontwikke-
Ien, te::lvijl voor grote soorten het ongekeerde geldt.
Deze vereenvoudiging is echter niet volledig correct. Het aantal generaties
dat een soort realiseert wordt naÈuurlijk ook bepaald door haar omgevingsto-
lerantj.e, naroelijk door de waarde van haar optimale temperatuur (Tr), haar
biologische nul (To) en haar bovenste ttre:mische limiet (T-, Wieser, L975).
T. r T_ en T+ bepalen nanelijk de duur en de snelheid waannee een soort zich
m
kan ontwikkelen gedurende één jaar, en bijgevolg het aantal generaties. On
na te gaan of deze bedenkingen bevestigd worden door de erperimentele gege-
vens, werd de volgende analyse uitgevoerd, waarbij gebruik werd gemaakt van
alle gepr:bliceerde generatietijden (faUet V.16.), aangevuld met de data beko-
men in deze studie. De generaÈietijden werden gecorrigeerd naar 20oC rnet
Krogh's normale curve (Ednondson & líinberg, 797I), vtanneer 7 of 2 experimen-
tele temperaturen (ETrs) werden bestudeerd, en met de coëfficiënten van de
allonetrische functie, wanneer een complete temperatuurssèt werd besÈudeerd.
De gewichten op het monent dat het graviede stadium wordt bereikt, werden be'
rekend net Andrássy's formule (1956) met een conbinatie van de kleinste adulte
Iengte en breedte. Deze berekende gewichten werden venzolgens omgrerekend naar
drooggewichten met een conversiefactor van 15* (Schiemer, L982a). De morfome-
Èrische data werden meestal vermeld in de e><perimentele ptÈIicaties. De an-
dere data werden bekomen van : De Coninck & Schuurmans'stekhoven (1933) voor
0. oxAuà,íÁ, M. puLva en P. caeu)Á; schuurmans stekhoven (1935) voor M. 6'í1'L-
a^^
cauda,to. r chitr,\'ood (1951) voor de Amerikaanse stërm van DípLoLaLme,{Lo" oeeLt-a.Íai
Gerlach (1951) voor Pnochnoma-dotra" onLeli; Tinrn (1952) voor de breedte van
Monl,tryten-a, denilLeulaÍa ; Hopper & l"teyers (1957) voor Chnomadonirn gennawLca
en de breedte van Chnomadorí,t machoLa,LmoLdu ; Lorenzen (1969) voor HalipLee-
tM donÁl"|,U ; Boucher (1976) voor Neoehnomadona poeauLosomoLdu ; platt & war-
wick (1983) voor EnopLtu panol,LtiorLouÁ ; Herman eÍ a,t,(1984b) voor Monl'tu6tut0.
d.í's!unc.to. en van groeicurven (deze stuàie) voor Monhqdte;ta rwLuoplnthalma, Mon-
hqatnel,tn poaeleganfu.La, Chnorrwdon-l" ruÁtcapLtaÍa en Rlwbdi-ïu matuLna. De code-
nunmers van de soorÈen tot no 29 worden gegeven in fabellen V.16. en V.34. i.
30 = ChnomadonLna geftnanLcl. ; 3\, 32, 33 en 34 zLjn achtereenvolgens Mctnhq,stelta.
sp., Atltochtamadon-l, der*,Lcu,La.t0,, Monhq'sterLl" puLva en l|onhqatena nulÍi'setota
(Garcia, 1982). De data van deze studie, d,ie worden gebruikt in de analyse,
worden samengevat in Tabet V.34 (zie p. t25).
Het verband tussen T .n bij 2O"C en de biomassa (drooggewicht) wordt gegeven
in Fig. V.57. Er bestaat een lichte, maar sigmificante correlatie (r = 0.34 i
0.05 > P > 0.01 ; n = 40) tussen T_nr,.r het lichaamsgewichÈ. Dit is logisch,
omdat het eenvoudigrvreg neer tijd vraagt om een groter lichaan te ontwikkelen.
Er besÈaat evenwel aanzienlijke variabiliteit rond de berekende regressielijn
(geometrisch gemiddelde regressie = model IIr zie Sokal & Rohlf, 1981 r p.
552, box 14.12) , Io9.Trir, (d) = 0.430 + 0.651 log"órt (10-3 y9; (95t C.I.
slope : 0.450-0.853). Deze variabiliteit wordt, gedeeltelijk geinduceerd door
suboptimale kweekorostanèigheden, waardoor de ontwikkelingssnelheid werd onder-
schat (soorten 1, 2, 3, 9 en 33) ; door verschillen in temperatuursacceleratie
en To, tussen de soorten van verschillende klimaaÈzones (18, 19 en 20 versus
de andere soorten) en door het patroon van de teryeratuursresponscurve van uit-
gesproken opportunisLische soorten (soorten 23, 10, !7 en 27). Monttqabte,tll"
pahelegantJJ,L4 bv. (soort 23) heefÈ een uitgesproken hoge basale teuperatuur
(To o 14oC), hierdoor bedraagt de effectieve teryeratuur bij 20oC voor deze
soort slechts 6oC. Een temperatuursverhoging van 6oC is duidelijk niet vol-
doende om een T-,_ = 5.5 d te realiseren zoals voorspeldwordt door de verge-ru-n
Iijking, dit niettegenstaande de soort een zeer hoge b coëfficiênt heeft (b =
-3.'11 , zíe verder). De vrariuwatersoorten (bijna "tropische soorten" zoals ze
werden genoemd door Vernberg & coull, 1981 ) die werden gekweekt door Hopper
8Í aL. (1973) hebben ook zeer hogre basale teryeraturen ! To = !5.2oc voor Dí-
pLotnínella oce-Illá,a; To = 12.ooc (?) voor Enophu panoLí-ttnrLol,íÁ (in tegen-
stelling met deze berekening observeerden Hopper Qt aL. (1973) een To = 18oC)
en To = I2.7oC voor Hal'LpLee-ilu daua,Lís. De effectieve teryeratuur van deze
soorten is daarom te klein, zodanig dat de soorten boven de tijn liggen, dit
ondanks de hoge b waarden (-b > 2, lía:nrrick, 1981a). E. ponol,LtiohÁ,LiÁ tigt on-
TàbeL V.34. : Bóryonalê ontwlkkellngEtluur (EDtn) en nlnl$afê generatlettJd (TnÉn) van vriJlevende braklraternebato-
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der de curve en dit lijkt contradictorisch met de voorgaande argumentatie,
vooral omdat Hopper AL a.L., t973 een To = lBoC geven. Ik denk dat de volgen-
de verklaring kan gegeven worden voor de positie van de Iaatst genoemde soort :
voor de soorÈen ?. oceU-l.Ía (von Thun , 1968 en Hopper QÍ aL. , 1973) en R. m0:
tuLna, werden zowel warlrn- als koudwaterpopulaties gekvreekt ; in beide gevallen
ontwikkelde de warmwaterstam zich sneller dan de koudwaterstam. Daarom lijkt
het nij logisch dat bij vergelijkbare effectieve temperaturen l/arrr\^ratersoorten
zich sneller ontwikkelen dan koudwatersoorten. Dit argunent kan gebruikt wor-
den om de positie van E. palu.UtÍona.U'S te verklaren. Dit vraagrt vanzelfspre-
kend om experirnentele bevestiging.
Rhabdi-til manina ligt ook onder de curve en dit valt voll-edig binnen de ver-
wachtingen omdat het algemeen gekend is dat rhabditiden zich uJ-tzonderlijk
snel ontwikkelen (Schiemer, t982b r Grootaert, 1976 en Tomlinson & Rothstein,
1962). Bovendien bezitten deze soorten de capaciteit om hoge ontwikkelings-
snelheden aan te houden binnen een groot temperatuursinterval (Grootaert, 1976
en Hopper 8.t a,L., 1973). R. manina. wordt beschreven als een typische terres-
trische saprofage soort, die de capaciteit bezit om te overleven bij uitzonder-
Iijk hoge salinj-teiten (Tietjen et oL. , t97O). Inglis & Coles , 7961 beschou-
wen de aanwezigheid van deze soort in plasjes langs de kust als louter acciden-
teel. Sudhaus(I974a) echter beschoupt de soort als een tlpische strandsoort Aie
voornamelijk voorkomt op aangespoelde zeewieren en deze biotopen worden door
dezelfde auÈeur getlpeerd als ephenere saprogene subsÈraten. R. nanLna's dis-
tributie is daarom enkel beperkt tot deze specifieke srÈstraten in de kustzone
en bijgevolg kan de soort noeilijk als een echte mariene of brakwatersoort be-
stempeld worden. !{e kunnen bijgevolg de soort elimineren uit onze berekeningen
(zie ook Zaika & Uakarova, 1979).
Na elinrinatie van de volgende soorten (1, 2, 3, 9, 10, !7, 18, t9, 20, 23, 27
en 33) bekonen we een correlatiecoêfficiênt r = 0.68 (P < 0.01 ; n = 28) en dit
toont duidelijk dat T .n positief gecorreleerd is net de biomassa.
Een j-dentieke analyse werd rritgevoerd voor de enbryonale ontwikkeling bij 2O"C
(fig. V.58). Hierbij werd dezelfde conversiefactor drooggewicht= 0.15x versge-
wicht, gebruikt. Het gewicht van de cilindervo:mige eieren werd bepaald met
Andrássy's (1956) formule ; dat van bolvo:mige eieren werd bekomen door het
volume van een bol te vermenigvuldigen net 1.08 (= densiteit voorgesteld door
Andrássy, 1956). De meeste morforoetrische data zijn aanwezig in de e>rperimen-
tele pr:blicaties. De andere zijn van DiÈlevsen (1911) voor 0. oxAULiÁ ; Meyl
(1954b) voorTLenLStU pen-tenuírS; de Man (1889), Rachor (1969) en Belugorova
(1977) voor 0nel,toLa,Lmu,6 brt-ael+qcenetU ; Luc & De Coninck (1959) voor DeÁmodots
1)1
tcaldenti,t ; smot (mond.med. ) voor Ha.LLehoanoLainu nobu,tttu ; vincx (mond.
med. ) voor AnÍicoma po[.Ludda (c) en deze sÈudie voor lrlonl'tqdtne,LLa parLoLegan-
tu,Lct, lulon|tq.ttena d,í'sjunc-ta", M. wLenoythÍl,talno,, Monhq'stutl, puLva, Neoel'rnomod.otta
ytoec)Lo,somoLdu en Chnomadnoa nu.d,Lcap'íÍaÍn. Dit resurteerde in een r = 0.52
(P < 0.01 ; n = 28) na eliminatie van R. manLnn. Een analoge correlatie tus-
sen de eigrooÈte en de embryonale ontwikkelingsduur werd gevonden bij een
groot aantal groepen zoals amphipoden (Steele & Steele, t973) , copepoden (Mac-
Laren, 1966), decapoden (Wear, 7974), crusÈaceeên in tret algerneen (Steele a
Steele, 1975) , tunicaten (Berrill, 1935 in Steele, 1977) en kikkers (Maclaren
& Cooley, t972). Voor andere groepen zoals de Prosobranchia, holometabole in-
secten en de Thysanura werd geen correlatie waargenomen. Steele (7977) schreef
dj-t toe aan het feit dat voor deze groepen onverwante soorten met elkaar wer-
den vergeleken en doordat er diapause voorkomt in hun ontwikkeling. De corre-
Iaties tussen Erir, 
"r 
gewichÈ enerzijds .t Tri' en gewicht anderzijds zijn
niet significant verschillend (a" = 0.995 ; ns) van elkaar. Bijgevolg kan de
vooropgestelde ontwikkelingsinhibitie gedurende de postenbryonale fase, Èe
wijten aan suboptiroale kweekomstandigheden, momenÈeel niet aangetoond worden.
Niettemj-n, kunnen we éénduidig stellen dat een gedeelte van de variabiliteit
t.r T.ir, 
"r 
Eri' te wijten is aan grooÈteverschillen.
8.e. O}ÍTWIKKELINGSSNELHEID VA}T ód EN 99
Met de resultaten bekomen in deze studie kunnen we niet altijd ééndui-
dj-g stellen, zelfs niet binnen één soort, welke sex zich het snelsÈ ontwik-
kelt. Een aantal significante verschillen tussen de sexen worden namelijk
veroorzaakt door significante interacÈie met de replicata' m.a.!v. door een
niet homogene onÈwikkelingsrespons in de verschj-Ilende replicaÈen. De hier
gemaakte veralgeneningen zijn daarom niet altijd stati-stisch beduidend. Bij
M. parLva (spuikorn-popularie), Chnomadona nud,LeapíÍaÍa en Neochnomddorla poee.L'
Loaomoídu onrlvikkelen de ód snetter dan ae gg. De dd van Monhqatela d)u junc-
14 onÈwikkelen, behalve bij 20'C, sneller dan de 99. Tegengestelde resultaten
vinden we bij de Dievengat-populatie van Monhgttestapahva (20"/"o s), waar de
ontwikkelingssnelheid van de gg het grootst is. De gg van M, níctcophÍÍtntna"
ontwikkelen bij 2Oo / oo S bij 3 van de 4 tenperaturen sneller dan de dd. Bij
de Èwee andere saliniteiten bestaat er geen éénduidigerespons. Onze resulta-
ten kunnen niet vergeleken worden met kweekresultaten van andere vrijlevende
mariene nematoden, omdat analoge data niet bestaan. WeI bestaan er aanwijzin-
gen dat de dd van ?ovttonema, vu,LgALe (Malakhov, t974a) sneller ontwikkelen dan
de 99 in natuurlijke omstandigheden. voor het azijnaaltle, TunbainLx ace,LL,
123.
vinden we bij Pai (1928) dat de 99 zich het snelsÈ ontwikkefen. Chuang (7962) 
'
die werkte met Rfu,bd"í.í,U te.LQÁ, bekwam heÈzelfde resultaat. Bij PanngnelLu,t
nedivLvtu (Hansen & cryan, t966) en Rhabd,íÍit tesuieoLa (sohlenius, 1968) be-
reiken de dd eerst het volwassen stadium, Èerwijl bij DLpLoga'StUL nudieepiÍl'-
tg,t (Sohlenius, 1968) beide sexen zich ongeveer even snel ontwikkelen. Bij
harpacticoide copepoden ontwikkelen dd over het algemeen snelfer dan de 99
(Barnett, l97O ; Haq, L972; Zurlini QÍ a't-., L978 en BergÍnans, 1981). Ook
voor deze groep bestaan er uitzonderingen (Rao, 1967). Volgens Bergrmans
(1981) kan de kortere en minder synchrone ontwikkeling van de mannetjes 1)
een evoluÈionaire respons zijn ten gevolge van paringscompetitie, 2) ontstaan
zijn om 'outJcreeding' te stimuleren en 3) on tijdige bevruchtingen te verze-
keren. Onze ontvrikkelingsdata tonen echÈer geen kleinere synchronie voor de
dó. Bijgevolg is voornamelijk argunent 2 minder toepasbaar voor onze gegevens.
8.f . \ERBAND TUSSEN DE OMN{IKKELING EN DE TEMPER,ATUUR
l'leerdere auÈeurs (Chitwood a uurphy, t964 ; Ilopper & Meyers, !966bi
Tietjen, 1967 i von Thun, 1968 ; Gerlach & Schrage, t972 ; Tietjen & Lee,
1973 ; Vranken QÍ ol., 1981) beperken trun levenscyclusobservaties tot één en-
kele temperatuur (ET). In deze gevallen is het onmogelijk - en zelfs wanneer
er bij drie ETrs ontwikkelingse:<perimenten werd.en uitgevoerd (Tietjen & Lee,
1972) blijft het zeer noeilijk - om voorspellingen te maken tussen de ET en
T_._ of E_._. Uit de meer uitgebreide experimentele sets (zie Tabel V.16.)mtn [LLn
kunnen we gemakkelijk afleiden dat de temperatuur een zeer diepgaande invloed
heeft op het ontwj-kkelingsproces. Uit onze data blijkt namelijk dat bij hoge
temperaturên Tmi n ongeveer een week duurt (Trin = 10 d voor C . nul'Lcapi.tttd
bí) 22oC en 30o,/oo S), tenrijl bij lage temperatut"r Tri. kan uitloPen tot
meer dan 1OO dagen (trir, = 150 d voor C. rud,Leapí'toia bij 3oC en 30o,/oo S).
Een andere soort (R. moà,Lnq houdt binnen een groot temperatuursinterval (12
tot 35oC) zeer kort. Trirrf.'s aan, variêrend tussen 8 en 1.5 dagen. De grote
predator/omnivoor 0. oxuuJdÁ' kortste T,,'-r, duurt 100 dagen (Heip d. d'L. rI978)
en bij 5oC voorspelden deze auteurs een tri' o 570 d. Uit onze data (C. nu-d'L-
capiÍl,Ía en M. d,íljunc-tq en uit de literatuur (M. denLLu,Lota, M. d'i's jttnc,td",
0. o)qMtU), blijkt dat de ontwikkelingssnelheid aanzienlijk vertraagt bij
lage temperaturen en het kan gemakkelijk meer dan 100 dagen duren voordat de
worrnen reproductief worden bij deze temperaturen. M. d'tljune-ta bezit zelfs
de capaciteit om te ontwikkelen bij tenperaturen lager dan OoC (Gerlach a
Schrage, I97L), namelijk 
-1oCr €Íl o$ een grote reproductiviteit te realiseren
bij 3"C (deze studie). Uitzonderlijk lange generatietijden werden gemeld door
r29.
Gerlach & schrage (t972) voor Oe,tmodona tea,Ldeui's en )nchola,Lmu.t bta.ehqeen-
cuÁ. De eerste soort heeft bij 7oC meer dan 566 dagen nodig om tot sexuefe
maturiteit te komen en voor de laatste soort werd een ontwikkelingstijd van
ongeveer 3OO d lraargenomen. Nog een andere soort, nanelijk Ha,LLchoanoLaLmu
,LobuÁtuÁ (Gerlach & Schrage , 1972) , kan haar onthrikkeling niet voltooien bi-n-
nen een periode van 20 maanden. De resultaten varr Gerlach & Schrage (1972)
kunnen echter artefacten zijn, omdat er gedurende de experimenten geen voeding
werd waargenomen. De auteurs wisten ook niet of het aangeboden dieet, bestaan-
de uit fungi, bacteriën, d.iatomeeën en ciliaten, voldeed aan de nuÈritieve
vereisten van de soortenr en dit zowel kwantitatief als kwalitatief. Dit ver-
moeden wordt nog versterkt door het door nij geconstateerde voedingsgedrag bij
0nehola*m&6 oxAului^ (zie hoofdsÈuk Materiaal en Methoden).
In het algemeen kunnen we sÈellen daÈ, de embryonale en postembryonale ontwik-
keling minder lang duurt naarmate de temperatuur stijgt en dit tot een bepaal-
de temperatuur, Tr. Boven deze temperatuur, T, = 3O-33oC, voor de warmwater-
soorÈen gekweekt doot ltopper QÍ a.L., 1973 (zie Tabel v.29.) en T* = 2O-2'7"c,
voor soorten uit streken met meer gematigde temperaturen (Tabel V.D ., deze
studie), vertraagt de ontwikkelingssnelheid. Tr, is dus groter voor hrarÍtwater-
dan voor kouó',ratersoorten. In verband net de temperatuurstolerantie kwam Sud-
haus (1980) tot dezelfde resultaten. Hij stelde nareIijk vast dat tropi-sche
Rl'tabdiÍitS-soorten (of sr:bsoorten) hogere temperaturen tolereren dan soorten
uit gematigde klinaÈen. voor Monl'tqftltella povzeLegarfuila, een soort die voor-
komt in warmvraterbronnen (De Coninck, 1943) Iigt To, zelfs boven 35oC. De
meeste soorten uit wamuraterbronnen zijn cosmopolieten, die frequent voorkomen
in 
'ninder extreme condities (!,!eyl, 1953a, b, 1954b). Dit geldt ook voor M. palte-
Leganfurb,.
Verlenging van T .n bij hogere teryperaÈuren vinden \.íe voor andere nematoden
o.a. bij Yeates (1970) voor de duinzandnematoden MUonhsbd,iÍil I)ltozalU
Acnobe,LoídU AqntÁuÁ, bij crootaert & I\taertens (1976) voor de predator l,lonon-
chtu a4unÍ,Lul r bi j t'laerÈens (t975) voor de predator PnLoncl'ultu puncta,tua.
Voor andere rrnercelligen vinden hre een zelfde respons bij Landry (1975b)voor
de ernbryonale ontyikkeling van de mariene copepode Acanbí-a o-LaUí ; bij Cog-
nard (1973) voor de enbryonale ontwikkeling van de copepode Eud,LaptonuÁ grta-
ci].U ; bij Munro (7974) voor de nauplii van de copepoae Cqelopá víciruu, bij
Sarvala (1979a) voor de ontwikkeling van de copepoae MonanLa bnevípU en bij
FeIIer (1980) voor de interstitiêIe harpacticoide copepode HutttenanwLa jaden-
^iÁ. Volgens Vernberg a Coull (1981) is dit de typische ontwikkelingsrespons
van de meeste meiobenthische taxa. Dit houdt ook in dat de ontwikkeling meer
afhankelijk is van de temperatuur bij lage temperaturen, dan bij terryeraturen
í?n
rond T . Dit r4rordt geillustreerd in Ta-bel V.35., waarin Q1o-waarden werden
m
berekend voor verschillende temperatuursintervallen. ev. rU. d,OSluncÍn (cer-
lach a Schrage, I97I) ireeft een Q1O = 7 in het interval 0-10.5oC en een Qlg =
1.5 in het temperatuursinterval (10.5-19.5oC). Deze hogere ternperatuursaf-
hankelijkheid bij lagere temperaturen getdt voor de meeste soorten. Enkel
ThWLttul pestÍ.enwÁ (ero = 2.39 ; Gerlach & schrage, !9-rt1 , Rhabdi.LU manina
(ero = 2.OB ; Hopper eÍ. aI., t973), Rlnbdi.tí,t mauLnn (Qto = I.7t, Bergholz a
Brenning, 1978) en PnoehnomadorLa. on'!-e!í (Qto = I.57, Bergholz & Brenning,
Ig78) ontwikkelerr zich met een min of meer constante acceleratie. Voot MOn-
I+qAtena sp. (Garcia, t982) werd. een hogere Q1g gevonden bij de hogere Èenpe-
raturen. Wieser (1973) geeft voor de hogere Q1g-waarden bij lage tenperatu-
ren de volgende verklaring : "ectotherme organismen moeÈen bekwaam zijn om
enerzijds hun netabolisme te accelereren na een periode van inactiviteit,
meesÈal door winterkoude, en anderzijds in staat zijn om deze metabolische
versnelling onmiddellijk ongedaan te maken en te doen afnemen in periodes
van hernieurde temperatuursafname.
Uit de daÈa van onze ontr,rikkelingsproeven bleek dat, een paar temperatuurs-
overgangen uitgezonderd, zoweL E .r, als T .n bij iedere hogere ET, signifi-
cant kleiner rirorden. De volgende uitzonderingen werden hierop genoÈeerd : et
werd green verkleining vastgesteld voor de enbryonale ontwikkeling van M. pdlL-
va, (30'/oo s) bij overgang van !7 naar 22oc ; voor M. d,Ulunetl' is E*.r, bij
17oC iets groter (statistisch niet significant) dan E .r, bij 15oC, voor de 99
van M. d,íljunefu" verkleint T .r, niet significant bij overgang van 8 naar 12oC
en voor de dd geldt hetzelfde bij overgang van 8 naar Iz"C, 15 naar 17oC en
17 naar 20oC. Toch kunnen vÍe stellen dat voor de meeste soorten bÍj tempe-
ïaturen lager dan T, geen experj-nentele intervallen'bestaan met teryeratuurs-
onafhankelijkheid, zoals bij de copepode Oinptnmu pa,U'Ldtt"s (Geiling & camp-
bell, t972). De conclusies van Geiling & CeyÍFbelL (19721 werden Iater weer-
legd door Kamps (1978). Bijgevolg kan het ontwikkelingsproces (t*i' versus
T("C) ) voor T < Trr beschreven worden door een monotoon dalende functie. Tltee
modellen die hiervoor gebruikt worden, narelijk de Arrhenius en de Van 't
Hoff plots (rig. v.59, 60,61 & 62) vertonen een duidelijke knik bij de hoge-
re temperaturen, wat erop wijst dat deze functies niet geschikt zijn. Deze
discontinuiteit is volkoren logisch, omdat het groeiproces een aaneenschake-
ling is van enzymgekatalyseerde reacLiecycli (zie Lee & Atkinson, 1976 voor
nematoden). Bij de hogere temperaturen neemt de probabiliteit dat deze enzy-
men blijvend beschadigd worden toe. Gedenatureerde enzyÍten verliezen hun ka-
talytische eigenschappen en het resulteert in een vertraging van het groeipro-
ces (zie ook Addink & zandee, 1978). Garcia (1982) stelt nochtans dat de ont-
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wikkeling l'an nematoden zowel door de Van 't Hoff a1s de Arrhenius-functle
kan beschreven worden. Uit Fig. V.63 blijkt dat 3 van de 4 soorten die door
haar werden gekweekt, dit model nochtans niet volgen.
!.
Uit onze analyses bleek d.at heÈ machtsverband T_-_ = aT-, het meest geschikt
ml-n
is om het temperatuursafhankelijke ontwikkelingsproces te beschrijven. Deze
functie werd door Heip a,t a.L. (1978) gebruikt voor 0. oxuuniÁ, door Wanvick
(1981a) voor C. btuc,Lei en door HeLp a.t a!-.(l9gZn) om een idee te krijgen van
de temperatuursafhankelijkheid van mariene nemaÈoden. De laatste auteurs
vonden een gemiddelde | = -1.8, wat beduidend hoger is dan de b-waarden van
harpacticoide copepoden (b = -I.29), respectievelJ-jk calanoide copepoden (b =
-1.04) (xeip & SmoL, I976a). Ik vond, voor de door mij gekweekte soorten, een
geraiddelde b = -I.77 voor de eiontwikkeling, een b = -!.83 voor de 99' een
| = -1.65 voor de dd, e0 een gepoolde b (globa1e regressie door alle data)
voor de oonhysteriden van - 1.32 (beide sexen). De discrepantie tussen de 99
en dd enerzijds en de gepoolde waarde is te wijten aan de hoge b van de par-
thenogeneuische M. palteleganfii,La,. Voor de soorten, bestudeerd door Garcia
(1982) en Bergholz & Brenning (1978) bekoren we in vergelijking met onze en
met de literatuurdata (gecorrpileerd door !{a:mick , 1982a en Heip e,t oL., in
druk) relatief lage b-waarden, nanelijk b = -0.66 (SE = 0.10) voor R. manLna
en b = -0.59 (sE = 0.06) voor P. onLeli; b = -1.00 (sE = 0.06) voor M. mu.L-
tÁ.teÍoaa i b = -0.62 (sE = 0.14) voor A. denilLatLa'ta en b = -1.37 (sE = 0.24)
voor MonltgttUu. sp. De b van M. poJLva (poputatie Lagune du Brusc) is beduidend
kleiner dan de b van de Spuikorn-popuJ-atie (F= = 3.9 ; 0.1 < P < 0.05 ; dí =
t,t2), maar niet voldoende om significant te zijn. Het verschil tussen de b's
van de R. rnanLna-populaties uit de Bartbrer Bodden (Berghotz & Brenning, 1978)
en uit mangrove-wouden in Florida (Hopper et aL., 1973) is hoog significant
(F= = 22.7* ; dí = 1,6). Dit is o.a. te wijten aan srÈoptimale kweekomstan-
d.igheden.
Uit dit werk blijkt duidelijk dat er verschillen bestaan tussen de b's van
congenerische soorten (zie Fig. v.48). Kort saunngevat, voor M. paLelegen-
tltla, vínden we een hoge b, M. d't"t jmefa heeft een kleine temperatuursafhanke-
lijkheid en M. rwLenoph.tha,tna en M. parLva hebben intermediaire b's. rn Fig.
V.64 worden de b-waarden van aIIe gekweekte soorten gecompileerd. De data
van Garcia (1982) en Bergholz & Brenning werden niet opgenonen in de analyse.
De b-waarden van de soorten zijn zeer heterogeen (F = 7.27 ; dÍ = 18,48 i
P < 0.001), bijgevolg is het gebruik van een modale (gepoolde) b, zoals Zaika
& Makarova (1979) voorstellen, weinig verdedigbaar. Zaika & Makarova (1979)
geven voor nematoden de volgende vergelijking T-.- = 287 T-0'96, b is dusIIU-N
-0.96, wat beduidendkleiner is dan de door ons berekende b = -1.31 (gepool-
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de b). De fouten rond de b's in Fig. V.64 ziln 954 "vergelijkingsinterval-
Ien" (Gabriel's T-meÈhode ; Sokal & Rohl-f, 1981), b's waarvan de intervallen
niet overlappen zijn significant verschillend van elkaar. De vergelijking
moet echter net de nodige voorzichtigheid beschouwd worden, omdat de grootte
van de brs sterk afhankelijk is van de grootte van To (zie verder) en omdat
de vergelijkingslimieten rond de b's moeilijk interpreteerbaar z|1n, omdat
in de literatuur enkel de grote gemiddetden gegeven worden. Bv. /r,{. d,Ujune-
Í1, d.ie door Schirtz (1966) als een mariene euryhaliene soort wordt beschouwd,
heeft een lagere b dan de andere soorÈen en diE zíJn voornarrelijk estuariene
of brakwatervomen (zie Tabel v.36., gemodi-fieerd uit Heip aÍ. a,L., in druk).
Aan het andere uiteinde vinden we de tropische soorÈen : H. doUaLí't, )nel,to-
Laínu,s sp., D. ocella.tl,, DípLoLaLmel,Loídu sp. en R. rrunLna (Hopper QÍ a,L.,
1973). De b-waarden van deze soorten zijn groter (Mann-Vlitney-U, = 57 i
0.01 > P > 0.005) dan de b's van soorten uit meer gematigde klimaatszones.
Dit is logisch omdat de verschillen tussen de jaarlijkse tenperatuursextreren
in deze streken (mangroven-wouden in Florida) veel kleiner zj-jn dan in de ge-
natigde regio's. Voor copepoden kwam Landry(1975a) tot de vaststelling dat
koudwaters'oorten tïager ontwikkelen bij hogere tenperaturen dan hrarm$/atersoor-
ten en dat deze laatste een groter" Tri. hebben bij lagere temperaturen dan de
koudwatervorrnen. Dit komt overeen ret een tlpe III kloksgewijze rotatie
(Prosser, 1958) wat betekent dat de warmwatersoorten, tenminste bij de copepo-
den' een grotere temperatuursacceleratie bezitten. Dit blijkt, gezien de hoge
b's van de tropische soorten, ook te gelden voor de mariene nematoden.
R. moJvLna heeft de kleinste b van de wa:mrpatersoorten. Deze soort heeft bij
lage temperaturen een klein. Trir, (nI. I d bij !2oC ; Hopper eÍ. AI., !973) ,
bijgerzolg is de acceleratie van deze soort beferkt, wat zich verÈaalt in een
internediaire b. De nonhysteriden, MonhqAfuaLta. parLelegail.fu,U" niet inbegrepen,
hebben inÈe:meèiaire b-waarden, variêrend tussen b = -2.01 voor M. nLestoph.th-c,.L-
ma. bL) 3Qo/oo S en ! = -1.67 voor dezelfde soort bij 11o,/oo S. Bij M. víelo-
phÍl+a,Lnta zijn de b's bij de drie bestudeerde saliniteiten niet verschitlend
van elkaar en dit geldt rroor zorírel 99 als dd. De lengte r"r Erir, 
"r 
Tri'
daarentegen verschil hoog significant naargelang de saliniteit (zie verder).
Monhqatnel,la. po,tteLegarÉ,ula heeft een hoge b-waarde, zodanig zelfs dat de tem-
Peratuursinvloed op de generatietijd ongeveer even groot is als bij de vrarrrF
watersoorten. M. poneleganfuil4 is een typische brakke soort (Tabel V.36.),
die zeer grote saliniteitsschommelingen tolereert (lleyl,1954a, 1955), en die
zowel voorkomt in warruvraterbronnen (De coninck, 1943) en neer zuidelijke zee-
en met hoge Èemperaturen (o.a. de Arabische Zee en de Rode Zee ; Timrn (1963)
en Gerlach (1964) ) als in meer gematigde streken. Hierdoor ligt het in de
1??
lijn der verwachtingen dat M. pane.Lega"ntu,Lo. is aangepast aan hoge temperatu-
ren (Kinne, 1963) en dat de b-waarde van de soort overeenkorot met die van de
warmwatersoorten. De soort heeft een extreem hoge To (14"C) en dit inpliceert
dat de soort in gemaÈigde streken een hoge temperatuursacceleratj-e moet hebben
om voldoende juveniele perioden te realiseren en haar voortbestaan te verze-
keren.
De overige soorten nanelijk de chromadoriden hebben kleinere bts dan de mon-
hysteriden en de warmwaterstoorten.
Als besluit mogen we stellen dat er een verband bestaat tussen de temperatuurs-
afhankelijkheid en de geografische distributie, waarbij de warmwatersoorten de
grootste b's hebben. Bij de gernatigde soorten hebben de monhysteriden grotere
brs dan de chromadoriden. De verschillen zijn wel niet significant. De eury-
haliene soort Í\,í. d,i.SjuncÍn heeft een lage b. Deze soort is fysiologisch in
staat om zich te ontwikkelen in een groot temperaÈuursinterval en bijgevolg is
het niet nodig om een hoge b te ontwikkelen.
Het vergelijken van b's van verschillende soorten, moet echter met de nodige
voorzichtigheid gebeuren. De functi" Trir, = aTb is namelijk een vereenvoudi-
laging van BèIehràdekrs temperatuursfunctie , Trir, = a (T-To)=. ÀIs deze laaÈste
funcÈie het basismodel is, dan is het voorspelbaar dat To (basale ÈemperaÈuur)
en b (uit de al,Iometrische funcÈie) sterk gecorreleerd zijn, m.a.ht. soorten
met een hoge To zullen ook een hoge absolute b hebben en omgekeerd. Het ver-
band tussen To (berekend uit vgl. 2) en b (allonetrische functie) wordt weer-
gegeven in Fig. V.65. Daaron kan men de absolute waarde van de b's (allone-
trische functie) zonder kennis van To moeilijk met elkaar vergelijken. In
Tabel V.37. worden de coêfficiênten van a en b gegeven na regressie van T .n
tegen de effectieve temperatuur. To is hierbij e:q>erimenteel bepaald. De de-
finiÈie van To is evenwel niet duidelijk : ofwel is het de temperatuur waarbij
de wormen volledig inactief worden (Jones, t975), ofwel is het de ternperatuur
waarbij geen eieren meer oPgestaPeld worden in de uterus.
Onze observaties leverden de volgende ruwe schattingen van To oP.
IJ'I .
Tabel- v.37. : Regressiegoëffi-ciênten van de allometrische functie
Tmin = 
"T3r., waarbij de Tmin de ontwikkelingstijd isen Tg11 =--- T-To, waarbij T de experimentele tempe-
ratuur en To de basale Èemperatuur is.
Soort SaI.(o / )\ / oo/ b a R2
rF í O.\
Mo nhq,s t ena d,Ls j uneta
Mo nhqa íena puL Q,L eg a"n tu.ta.
Mo nl.tq a tena rruLcno phÍlnlna
Monhq'stena. pahva
C hnomado na. ru.d,Lcap.íÍaÍn
C hno na-d.o na, rutdica"pi.tata
P atta"cayftLto ncl,LuÁ ca.ecuÁ




































^r7 .5 (5- 10 )
Uit deze berekeningen blijkt dat de verschillen tussen de !'s' na regressie
t"r T*i' tegen Teff, beduidend kleiner worden. Toch blijven de b's van de
monhysteriden groter dan die van de chromadoriden en blijft de b van Ír'Í. pAL-
ele4anfula. het grootst. Vergelijking van deze b's meÈ de b's van andere
soorten is echter problenatisch. voor 0. oxquÁ'iÁ is To < 5oc, bijgevolg zaL
voor deze soort de b-waarde niet veel veranderen. Hetzelfde geldt voor M. den-
LLatb,to* Voor ?. bnucLaL ligt To tussen 5 en 10oc. Nemen we To - 7.5oCr
dan bekomen lre een nieuwe b = -1.10. Concrete data in verband met To van de
\,{amlvatersoorten zijn niet beschikbaar. WeI bestaan er aanwijzingen dat ver-
schillende geografische rassen van M. d'UjttncÍa, uit Europa (SchÉtz, 1966 i
deze studie) r Antarctica (Viglierchio, L974), Japan (Kito, 1982')
en vancouver-Canada (Trotter & Víebster, 1983) vrij lage teroperaturen tolere-
ren. Al deze populaties komen namelijk gedurende gans het jaar voor, en to-
Iereren temperaturen laqer dan 5"C. De hogere lethale temperaturen van Eu-
ropese rassen (n.-puitsland en Joegoslavië) van R. manira en van een stam uit
Hawaii 
.zL3n significant verschillend, toch is de discrepantie vrij gering :
2-2.5"c (sudhaus, 1980). Bij een andere Rlnabd,íLit-soort, R. bLunL, zijn de
hogere temperatuurslim:leten van een Spaanse en een Tanzaniaanse stam bijna
identiek (Sudhaus, 1980). Uit deze aanwijzingen mogen we aannemen dat de
verschillen in Èemperatuursextremen (hogere en lagere linieten) tussen ver-
schillende geografische rassen enigszins beperkt blijven.
Voor de warmwatersoorten hebben we enkel voor 0. oce,I]tÍt aanwijzingen om-
trent To. De Europese stam van deze soort komt gans het jaar voor in het
NO-kanaal (KieI, N.-Duitsland, Schirtz, 1966). AIs we volgens de aanwijzin-
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gen van Hopper A.t a'L. (1973) To = 12oC aanvaarden voor de wanlhtaterstam, dan
reduceert b van -3.52 tot b = -I.69r een waarde die ook beduidend boven de
b's van de koudwatervorlaen blijft. R. ma,nicvtn uit de Barther Bodden (o.-Duits-
land) reproduceert zich nog bij 5"C. Bijgevolg ligt To tussen 0 en 5"C. Ne-
uren rde To o 2.5 en... T*ir, = 57 d bij 5'C (Bergholz & Brenning, 1978) dan
vinden we ! = -1..45 voor de warmwaterstam, een waarde die beduidend hoger ligt
dan b = -0.66, gevonden door Bergholz & Brenning, 1972 voor de Europese sÈam.
Deze overhregingen weerleggen geenszins de hypothese dat de temperatuursaccele-
ratie bij waruwatersoorten groter is dan bij andere soorten. Voor EnopLu,t
fJaLs,U-tÍorL0&U wordt door Hopper e,t ol. (t973) een To È 18oc gegeven, een
waarde die nij weinig realistj-sch lijkt. Enopliden zijn namelijk echte preda-
toren. Het hoofdbestanddeel van het dieet in Hèpper's culturen bestond uit
bacteriën. Daarom is deze hoge To neer dan waarschijnlijk een artefact van
de suboptimale voed.ingscondities .
In tegenstelling met deze ove::wegingen vond Maclaren (1966) dat bij verschil-
lende rassen van P^eudoca,LaruU nLnu,tr*t de To, door deze auteur c genoemd, van
eieren uit genatigde streken 3 tot 4"C, hoger lag dan die van koudwatersoor-
ten. De waarden van c werden hierbij berekend na fixatie van b. De waarden
van c zijn biologisch weinig waarschijnlijk en variêren tussen -16.6oC en -5oC.
E>rperinenteel bleek wel dat de zes bestudeerde Pleudoeola[uá-rassen zich ont-
wikkelen bij O"C. In een laÈer artikel vonden Maclaren 8Í dL. (1969) een Ii-
neair verband tussen o en de geniddelde jaarlijkse teryeratuur in het biotoop,
r^rat erop wijst daÈ de biologische nuf van hraríxnvaÈersoorÈen hoger ligt dan bij
de andere. Opnieuw werden echter weinig realistische waarden van a bekomen.
Voor de wenkkrab, Uca tapax, di e een transequatoriale distributie heeft langs
de oostlust van beide Amerika's en 4ie voornanelijk voorkomt in subtropische
en Èropische gebieden, vonden Vernberg & VerrÈerg (1967) eveneens dat de lage-
re the:mische limiet gecorreleerd is net de gemiddelde habitaatstemperatuur,
met andere woorden subtropische populaties resisteerden aan significant lagere
temperaturen dan de tropische populaties. Uit dezelfde studie bleek ook dat
deze tenperatuursrespons genetisch bepaald is. Volgens !{ieser (1975) bestaat
er bij nematoden weinig overeenkomst tussen de lagere teuperatuurslimiet To r
en de laagste temperaturen in het habitaat. Wieser (1975) vond namelijk dat
de meeste nematodensoorten uit Bermuda vrij goed in leven bleven in een koel-
kast, tenrrijl de wintertemperaturen nooit onder +77oC lagen. Víe kunnen dus
besluiten dat onderzoek in verband net de lagere temperatuursresistentie van
verschillende geografische nematodenrassen dringend noodzakelijk is om een aan-
tal in dit werk naar voor geschoven hypothesen te verifiëren.
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8.9. ]NVLOED VAN DE SEMPERATUUR-SALINITEIT OP DE ONT'I{IIKKELINGSDUUR
(E &T )
--tnlr--Ítrln-
e4 Monl'tq,sten-a. nLcnctythÍlw,Lma werd de onth'ikkeling bestudeerd bi j drie
zoutgehaltes, namelijk 11, 20 en 30o,/oo S. voor zowef E*irr.ft T.irr geldt
hierb.ij dat t.o.v. de optimale saliniteit van 2Q"/oo S de ontwikkelingsduur
bij de Èwee extreme saliniteiten significant verlengt (fig. V.66). Dit komt
overeen met Kinne's type 4 respons (Vernberg & Vernberg, 1972). De embryona-
le ontwikkeling verkort bij iedere e>perimenÈele tenperatuursverhoging bij de
drie zoutgehaltes. De corobinaÈie lage Èemperatuur/hoge saliniteit geeft hier-
bij de langste embryonale ontwikkelingsduur. T .r, daarentegen, en dit voor
beide sexen, verlengt bij overgang van 25 naar 30oC, bij een saliniÈeit van
!7o/oo S. Ej-erdoor is de optimale temperatuur bij 1!"/oo S lager dan bij de
overige twee saliniteiÈen. Bij 15, 20 en 25oC is de ontwikkelingssnelheid bij
1!"/oo S groter dan bij 30oloo S (sÈatistisch nieÈ significant). Bijgevolg
geeft de conbinatie lage teryeratuur/hoge saliniteit, voor zowel- trir, .It tri'
(99 en dó), de Iangste onth'ikkelingsduur. Bij de laagst uitgeteste tempera-
tuur zijn de door de saliniteit geinduceerde verschillen in ontwj-kkelingsduur,
wel beduidend kleiner dan bij de andere teraperaturen. Een analoge geringe in-
vloed van de saliniteit bij lage tenperaturen werd reeds aangetoond doot Tiet-
jen a Lee (t972) en Garcia (7982).
Uit onze studie bfijkt ook dat de teryeratuursafhankelijkheid (b-waarde) van
de stadia (ei, 99 en ó6) even groot is en onafhankeliJk is van de saliniteit.
Ànders gezegd., de saliniteit heeft geen invloed op de ontwikkelingsaccelera-
tie, naar wel op de ontvíikkelingsduur. Doordat er geen verschillen in b wor-
den waargenoÍren voor de drie stadia, en doordat de b niet genodifieerd word.t
door de saU-niteit, mogen we stellen dat de temperatuursafhankelijkheid bij
iedere soort genetisch bepaald is.
Slechts een paar andere studies (Tietjen & Lee, t872,7977b), !.lanr.rick (1981a)
en Garcia (1982) rapporteren over het geconbineerd effect van de saliniteit
en de teryeratuur. BiJ 15 en 25"C observeerden Tietjen & Lee (7912) voor Mon-
ltrytena dznÍicu.b.ta bijna een verdubbeling van de generaÈiedjd, vranneer de
optimale saliniteit van 2$"/oo verhoogd of verlaagd wordt. met 13o,/oo S. Bij
5oC is het verschil tussen 13 en 26o/o0 S beduidend kleiner. Bij deze lage
temperatuur bestaat er geen verschil in reproductiviteit en levensduur tussen
de tyee saliniteiten. In een latere prÈlicaLie berekenden Tietjen & Lee (1977b)
T_._'s voor Chtomo.donLna gumavvLea., uit 'rr-waarden bekomen uit poputatiegroei-mrn
e:<perirnenten. De experimenten werden uitgevoerd bij drie saliniteiten (!3o/oo,
2$o/ oo en 39o,/oo). De opÈimale saliniteit is opnier:n 2$o/oo en binnen het op-
'l a1
Limale temperatuursinterval (20-30'C) resulteert een verlaging van de optima-
le saliniteit met 1Jo / oo in een verdubbeling van de generatietijd. De ontwik-
kelingssnelheden bij 26"/oo en 39o/ oo S bleven binnen C.itzelfde temperatuurs-
interval ongeveer gelijk. Buiten het optimale temperatuursinterval werden de
verschillen tussen 2$"/oo en 39o/oo aanzienlijk groter, met Trirr's die bij
26o/ oo 3 tot 4 maal- korter zijn dan de overeenkomstige T'nrr,'s bij 39o,/oo S.
Hieruit besl-oten Tietjen & Lee (I971b) aat MonhqatQ)-l" denbLu,{-ait. en Chnomado-
nLrn gUnewLcl" beter aangepast zijn aan het mediane en hogere gedeelte van het
saliniÈeitsj-nterval dan aan heÈ lagere gedeelte. Dit Iijkt mij echter slechts
gedeeltelijk correct omdat zowel de lage als de hoge zoutconcentraÈies in ver-
gelijking met het optimurn verlengingen induceren. Bovendien is de mortaliteit
van M. denLLcu.La.ta beduidend hoger bi j 3i" / oo (hoogste temperatuur) . Daarom
induceert de couÈinatie hoge saliniteit/hoge terDperatuur metabolische stress
bij M. dznbLcuLa,tg.. Het is nameli3k zo dat bij vele mariene organismen de bo:
venste thermische limiet afhankelijk is van de saliniteit en dat een daling van
de saliniteit een daling van de bovenste thernische limiet induceert (Kinne,
1964). Bv. bij de eurytherme, euryhaliene crustacee Denochui-LoculíÁ tgpLca
wordt o.a. een dergelijke respons geconstateerd (Kraus & Found, 1975). Bij
deze soort kornt de hoogste mortaliteit voor bij de hoogste tenperatuur en laag-
ste saliniteit. Een analoge respons vinden we bij M. rwLeZoph.th.olma. Toch kun-
nen we stellen dat M. m'Leloph't-l'a,ha aangepast is aan de drie saliniteiÈen. In
natuurlijke omstandigheden kornt M. mLeltophÍh.oXtní|. voor bij zoutgehaltes tussen
25 en 77o/ oo s (Bilio,t966 en SmoI , pers.rned.). rn warme zoners kcmen in het
Dievengat saliniteiten van neer dan 3Q"/oo voor. De cornbinatie hoge terrpera-
tuur/lage saliniteit is in natuurlijke omstandigheden minder waarschijnlijk.
Bijgevolg is de hoge juveniele mortaliteit bij de laatste combinatie volkomen
begrijpefijk.
AIs verklaring van de verlenging van T . n bij extreme saliniteiten sÈelde Las-
serre (1976) dat door periodes van osmotische stress de synthese van cation en
anion geactiveerde enzynen geinduceerd wordt. Dit vereist energie, die anders
voor het groeiproces kan gebruikt worden. Dit resulteert uiteindelijk in
groeivertraging. Aangezien M. míenoph.tha,Ura een typische estuariene soort is
(Tinm, 1952), is het no:maliter te versrachten dat zi j is aangepast aan de na-
tuurlijke saliniteitsfluctuaties van de omgeving (Gray, 1966). Gray's h11po-
these werd genuanceerd door líieser (1975) die stelde dat soorten van beschut-
te stranden of soorten die onder de laagn*aterlijn of diep in het sediment
voorkornenr êls stenohalien kunnen beschourpd worden.
Naast het esÈuarien voorkomen van Monltqdtela rwLe:toph.t-l'uln4 wijst de vertikale
distribuÈie van de soort er op dat we te maken hebben met een brakke euryha-
]iene vonn. il{. nLcnophthaLma" ixomt voor in de bovenste 3-4 cn van het sedi-
ment (Bouwman,1983) . Wieser (L975) toonde aan dat diep in het sediment voor-
kornende soorten een lagere saliniteiÈstoleranÈie hebben dan oppervlaktesoor-
Èen. Dit is logisch omdat saliniteitsfluctuaties in ondiepe substraten be-
perkt blijven tot de bovenste centirneÈers van het sediment (Sanders 8Í a'L.,
1965 ; Johnson, 1967 en Barnett, 1968) .
Uit onze variantj-eanalyse bleek ook eenduidig dat de saliniteit een kleinere
invloed heeft dan de teuperatuur. De determinerende invloed van de tempera-
tuur bleek ook uit de berekening van het aantal generaties dat ['[. mLenayth.tha,L'
m(L Ln het Dievengat jaarlijks produceert. Voor de periode t977-1980 varieert
dit zonder saliniteitscorrectie tussen 9.8 en 13.1 per jaar. Rekening houdend
met de ontwikkelingsvertraging geinduceerd door de saliniteit bekonrcn we aan-
tallen varièrend tussen 8.5 en 12.8 per jaar. De fout varieert tussen 2 en
L4Z. Het laatste percentage is wel niet verv'raarloosbaar-, maar toch ben ik van
oordeel dat de winst in nauwkeurigheid niet voldoende is om de geleverde bij-
komende inspanning te verrechtvaardigen. Bijgevolg beperkten hte onze salini-
teitsanalyses tot één errkele soort. Ook l{acLaren et ol. (1969) vonden dat
binnen het natuurlijke temperatuursregine het effect van de saliniteit op de
ontwikkelingssnelheid van de eieren van Pleudoeo'totttU rwLru.fuU verwaarloosbaar
is.
Garcia (1982) bestudeerde de invloed van de temperatuur en saliniteit bij twee
soorten, Atstocl'nomodotta denÍieu.kÍa" en Monhq'stU'u" sp. zíj kwaÍn tot dezelfde
resultaten als deze studie, nanelijk dat t.o.v. de optimale saliniteit van
39"/ oo bij de andere zoutgehaltes verlengingen werden rraargenorrpn. Monhrytena
sp. vertoonde hierbij een beduidend groÈere saliniteitstolerantie dan de ande-
re soort en dit voornanelijk bij de lage Lemperaturen (10oC). Bij deze tempe-
ratuur ontwikkelae Monhqatena sp. zich in een interval van 20 tot en ret 44"/oo
S, met T_,_'s variêrend tussen 44 en 34 dagen. A. denLLeu,LaÍI, groeide bij lOoc
ult-n
slechÈs in het interval van 30 tot en ret 38oloo S. In vergelijking met de
brakwatersoorten tolereren de soorten A. denÍ,LatbÍa en Monhqttetza sp., die
door Garcia als tlpische mariene vormen worden beschor:wd, een beduidend klei-
nere saliniteitsvariatie.
Víanrick (1981a), bestudeerde bij 20"C de invloed van de saliniteit op de duur
r"n T.i' bij de soort 0ipLoLa*mo(laLde's bzuciaL. opnieurrr werden verlengingen
r"r Trir, geconstateerd in vergelijking net het optimum van 260,/oo S.
8.h. AA}ffTAL GENERATIES PER JAAR (LABORATORTUM- EN VELDGGE\ENS)
Vefdstudies waaruit het aantal generaties per jaar kan worden afgeleid
zijn nog altijd erg schaars. Gerlach (19'7L) vatte de studies samen die voor
1971 werden uitgevoerd en bij Heip et a'L. (1982b) en Heip et aI-. (in druk) vin-
den we een overzicht van de meer recente literatuur van de seizoenale cycli en
levenscycli in het algerneen. In dit hoofdstuk worden enkel de soorten bespro-
ken waarvan het aantal generaties per jaar (= D(t) ) werd bepaald, heÈzij uit
laboratoriumstudies, hetzi j uit veldgegevens.
De veldgregevens betreffen een aantal trager ontwikkelende grote soorten (vnl.
enopliden). zo ontwikke]-t Enop.Lu^ communiÁ (wieser & Kanwisher, 1960) in
Nobska beach (Woods Hole, Massachusetts) één generatie per jaar. E. Colnnu%À
is dominant op de wieren Fuata en Adcopl'tuLLun. op dit sr:bstraat begint de re-
productie in april bij T È 5oC. Het adulte stadium wordÈ bereikt in de herfst
of in het begin van de wj-nter en dit seizoen wordt door de 99 doorgemaakt in
het graviede stadium. Tietjen (1969) en l"lcCloskey (t970) observeerden een
analoge afwisseling met voornamelijk adulten in de winÈer en juvenielen in de
zorrnr. De enoplide PoytÍonema vuLgIJLQ, een algemene soort uit het bovenste sub-
Iittoraal van de Witte Zee, heeft één generatle op twee jaar (l'lalakhov, 7974a).
De soort is doninant op de rhizoiden van LonínanLa,. De eieren worden afgezet
in december en de eerste twee juveniele stadia ontwikkelen zich bij temperaÈu-
ren onder het vriespunt. Bij de aanvang van de zornr wordt het J3-stadium be-
reikt. In septernber bereiken de dd het adulte stadium, zonder volledig ge-
slachtsrijp te worden. De 99 daarentegen ontwikkelen zich nieÈ verder dan het
il4-staèium. Gedurende de hierop volgende winter evolueert de ontwikkeling zeer
traag en hierdoor copuleren de adulten pas in de zomer van het daarop volgende
jaar. In decenber, na een lange diapause, worden de eieren afgezet en wordt
de ryclus gesloten. In de Duitse Bocht van de Noordzee komen geslachtsrijpe
99 van de enopliae Mesaunthion d,LpLechna enkel in juni en in de eerste helft
van juli \roor. In het overige jaargedeelte konen enkel juvenielen en onrijpe
99 voorr de juvenielen voornanelijk van augustus tot en net maart en de onrij-
pe 99, vanaf april tot mei. Deze soort realiseert dus ook één generatie per
jaar (Lorenzen, t974) . EnopLoídU tpícuLolwrnÍ.u, heeft in het weser-estua-
rium (Duitse Bocht Noordzee) 2 Eot 3 generaties per jaar. Een eerste in de
periode Èussen decenber-januari en juni, en 1 Eot' 2 rycli in de andere helft
van het jaar (Skoohnrsr & Gerlach, tgTt). De predator VilcoAía" viaeaa4 produ-
ceert in heÈzelfde biotoop tr4tee generaties net reproducLiepieken in decenber/
januari en juni. )nclnolg'Lmus bnneltqcelLcuÁ realiseert twee generaties, een
eersÈe van nei-juni tot oktober-novernber en een tweede tussen deze laatste pe-
t40.
riode en april-mei. Een andere oncholairuide , )nel'toLaímuÁ oxt/ULU, heeft in
het Dievengat, I of 2 qeneratj-es per jaar. De oncholaimide, AdoneholnLmu,t
tha.L[-a'saopl/Lugtu5, ontwikke]-t 2 tot 3 generaties in het No-kanaal (KieI, ví.-
Duitsland). De reproductieve fase begint bij T > 15oC, simultaan met de dia-
tomeeënbloei. De reproductie duurt tot aan de winter en na dit seizoen is de
populatiedensiteit zeer gering.
Voor de andere families, zi-ln er beduidend minder data voorhanden. De selec-
Èieve deposit-feeder, AnÍieoma !'Lma'LU, ontwikkeld in het No-kanaal (Kiet,
W.-Duitsland) tr^ree generaties per jaar (Schirtz, 7566). De soort reproduceert
zich in het o-mesohalinikun een eerste maal in het voorjaar, gedurende de aI-
genbloei, en een tweede maal in het najaar (begin herfst), tijdens de PQILLí,L-
wLun-bLoei en de groeifase van de roodwieren CenawLun en CatiÍIamnLon. rn de
winter reproduceert A. I'ífia,LU zich niet
De twee andere soorten, riraarvan de levenscyclus sanen net het aantal genera-
ties werd bepaald, zijn de niet-selectieve deposit-feeder, AxonolaLmul denani
en T\tWí,ttttl ÁeÍntU. De eerste soort ontwikkelt in het No-kanaal 2 t:ot- 3 9e-
neraties (Schirtz, t966). In de zomer op het moment van de diatomeeënbloei en
bij T > 15oC, begint de eiafzetting. In de nazomer wordt de eerste generatie
adult en in de herfst ontwikkelt er zich een tweede. In jaren rnet hoge tem-
peraturen wordt er in de late herfst nog een derde generaÈie adult. Tl'LAíiÁt!Á
óeÍIÁuÁ realiseert in een zandplaat in het !Íeser-estuarium, drie generaties
(Skoolmun & Gerlach-, 1977). Tussen juni en oktober ontwikkelt de eerste gene-
ratie, de tweede wordt geslachtsrijp in februari en de nakomelingen van deze
generatie, bereiken het adulte stadiun op het einde van de lente.
Al deze soorten behoren tot Juariors (t975) groep I. Dit zijn organisrnen rdaar-
bij de reproductie beperkt is tot bepaalde seizoenen, waardoor hun levenscy-
clus hetzij perioden met duidelijke reproductiepj-eken, hetzij perioden met aI-
Ieen adulten of juvenielen vertoont. Toch moet hier gesteld worden dat uni-
voltinisme (1 piek per jaar) noch multivoltinisme (meer pieken per jaar) uit-
sluitsel geven omtrent het aantal generaties (zie Bergmans, 1983, 1984). De-
zelfde auteur illustreerde ook (fig. 3.1, p. 99) dat noch iteropariteit, noch
semelpariteit aanwijzingen geven omtrent het aantal generaties per jaar. De
meeste auteurs beperken zich waarschijnlijk hierdoor tot een descripÈieve
werkwijze, waarbij enkel verklaringen worden gezocht voor de densiteitsfluctua-
ties. Meer recent tracht men ook het effect van antropogene contaminanten
(zoals titaniumlozingen en a^rare rnetalen) na te gaan op de bodemfauna (Loren-
zen, 7974 ; Help QÍ aL., I9B4) .
a Àalïr.
De fenologie van nematodenpopulaties in natuurlijke omstandigheden leert ons
weI dat de seizoenaliteitsverschillen voornamelijk uitgesproken zijn bij po-
pulaties uit het intergetijdegebied en uit het ondiep sublittoraal (Heip ed
a.L., in druk) , terwijl de fluctuaties in de open zee veel minder uitgesproken
zijn (Lorenzen, Ig74 ; Juario , 1975 ; Faube1 QÍ. aL., 1983) . Deze densiteits-
fluctuaties worden voornamelijk veroorzaakt door de jaarlijkse temperatuurscy-
clus, de beschikbaarheid en bloei van het voedsel (fietjen, 1969 en MóIler ed
aI., 1976), de abondantie van predatoren (Tietjen, 1969) en door competitie
met andere groepen, zoals de harpacticoide copepoden (Heip, I974a). De volgen-
de voorbeelden illustreren dit. Faubel et aI. (1983) vonden op 134 m diepte
in de Noordzee een winterpiek in december, die te wijten is aan opwarraing door
binnenstroning van Atlantisch r^taÈer (T = 8oc) - stripp (1969) vond 1'6x meer
neiobenthosorganismen in de warme periode dan in de koude periode. Arlt
(1973) vond in de BalÈische Zee op 6.5 m diepte een densiteitspiek in juni-
juli en Aïlt & Holtfreter'(1975) vinden in de Barther Bodden op 0.8 tot 3.5 n
diepte maxima in juni en november r^rat enerzijds gecorreleerd is met de hoge wa-
terte6peraturen en anderzijds net de input van detritus in het benthos. Hopper
& Meyers (1967a, b) en Meyers eÍ aL. (1970) vonden in een subtropische zeegras-
gemeenschap (60 cn diepte bij laag tij) een omgekeerde correlatie tussen de wa-
tertemperaturen en de densiteit, met naximale aantallen in de periode oktober-
maarÈ. In deze studies werd enkel de bovenste 2 centineters bemonsterd, bijge-
volg is het niet duidelijk op deze densiteitsverschillen reêel zijn.
Tietjen (1969) bestudeerde de meiofauna in trvee ondiepe estuaria in New-England
(Oostkust USA). Ilij noteerde twee duidelijke pieken voor de totale nematoden-
gemeenschap : één in de lente en één in de zomer. Het zomer-maximum wordt ver-
oorzaakt door een toename van epistratr:m-feeders.,voornanelijk MonopoAtl,t'í-0., Spi-
,t Lyví-a., TtvtpqloídQÁ en Nu.don-a" soorÈen en door verschillende vertegrenwoordigers
van de Chromadoridae. In de winter wordt het sedirnent aangerijkt ÍDet detritus
en hierdoor worden deposit-feeders, zoals ?and,LLnhomaetb, TlrlQjl"iÁfuÁ, AxonoLaL-
muÁ en SabaÍiWLa dominant. Móller at aI. Q976) splitsten de dominante soor-
ten in de Barther Bodden (Baltische Zee) op in vier groepen naargelang het sei-
zoen dat zij voorkomen : groep I = soorten die dominant zijn in de lente i
groep IïI = soorten die dominant zijn in lente en herfst r groep II = soorten
die. doninant zijn in de herfst en groep IV = soorten die nooit een uitgesPro-
ken maximum bezitten. Groep I en ïII bestaan uit epistratum:feeders en groep
II en IV bestaan uit deposit-feeders. Uit al deze studies kon voor geen enke-
Ie soort, zelfs niet voor die uit groepen I en II (t'lóIler eÍ a'L. , 1976), het
aantal generaties per jaar bepaald worden. Voor andere soorten zoals Eu-d,LpLo-
gaÁte)L pu7a.)Lna.Ír6, LepÍnlaLmu^ pap,íil/LgQ)t en SabaLLWía' pulchttn (Bouwman el
a À^r.+2.
a-L., 1983), die een conlinue reproductie kennen gedurende het gehele jaar,
is het vol-strekt onnogelijk om D(t) Èe bepalen uit maandelijkse of twee we-
kelijkse staalnames.
Dit probleem kan opgelost worden door de soorten in kweek te brengen. De
soorten waarvan het aantal generaties werd bepaald aan de hand van kweekre-
sulÈaten werden weergegeven in Tabel- V.38., gemerkt met een (c). Uit deze
tabetr die ook D(t)'s uit veldgegevens compileert blijkt dat er voornameh-jk
chromadoriden, enopliden en monhysteriden werden bestudeerd. Bovendien zijn
de meeste van deze soorten typische Aufwuchs-soorten, die door bepaalde au-
teurs als onkruid.soorten worden beschreven (Wanr'lick & Gee, 7984 en Jensen,
1984a) .
rk schatte in deze studj-e voor zes soorten, D(t). voor MonLtuátelLo" di'sjunc.ta,
werden 23 generaties berekend in de Spuikorn. Gerlach & Schrage (197I) schat-
ten voor deze soort in de Noordzee het aantal cycli op maximaal t7. Gezien
de temperatuursverschillen in deze biotopen, zL)n beide resultaten goed ver-
gelijkbaar. On 23 generaties te ontlíikkelen is het nodig dat de soort zich
continu ontwikkelt en reproduceert. Volgens Schtrtz (1966) beperkt de repro-
ductie bij li4. d,Uiunctl zich tot drie periodes : in het c-roesohalinikr:rn van
het NO-kanaal vindt de eerste reproductie plaats op het einde van de lente,
een Èweede reproducÈieve fase valt in de midzoner en een derde eiafzetti-ngs-
periode valt in de overgangt van herfst naar winter bij teryeraturen van 2oC.
In het 8-mesohalinikr:m reproduceert de soort enkel in het voorjaar. Dit in-
pliceert echÈer niet dat ll. di,fjuneta slechts drie generaties onÈwikkelt. Eén
piek kan nanelijk neerdete generaties omvatÈen (Bergrnans , 1984). Bovendien
bestudeerde Schfrtz slechts een gering aantal stalen. Trotter & !{ebster (1983)
neldden M. d,i^tjune-tn als de dominante soort op bet wíer Mae)toq^ÍiÁ íwtegnLdo-
Iia. De maximale abondanÈie valt in de winter (8Ot van de nematodenqemeen-
schap) en juvenielen komen gedurende het gehele jaar voor. In Japan vindt
Kito (7982) de soort gedurende het gehele jaar op het bruinwier Sangouslwn
conóUtW. Hieruit rnogen we concluderen dat 1) M. d,í'S juneta gedurende een
gans jaar reproduceert en 2) dat de ontvrikkeling wel geremd maar niet geblok-
keerd wordt door lage temperaturen.
Voor de epistratum-eÈer Clnnoma.d.otu, rud,LcapLto-ta berekende ik 13 generaties
in het Dievengat en tien generaties in de Spuikon. Dit is vergelijkbaar met
het aantal van Clnomodott'Lvlo" gerutdwLca in de North Sea Harbour van New-York
(Tietjen & Lee ,I977b) en net de 14 generaties van Atnochzomod"onn dent*eulg.ta
in de Middellandse Zee (Garcia, 1982). In de berekeningen veronderstelde ik
dat C. rud,Lup'Lta.ta", net als aIIe andere soorten, zich continu ontwikkelt bij
143.
T > To. voor C. nu-dLcapí-tt.t0, vinden we aanwj-jzingen dat de soort zich con-
tinu reproduceert bij Kito (1982). De populatie heeft we1 twee uitgesproken
pieken, één in septernber en één in mei/juni. Deze pieken komen overeen met
periodes van maximale voedselabondantie en hoge temperatuur. In heÈ algemeen
geldt, dat voor Aufwuchs-soorÈen, en voornamelijk de epistratum-eters zoals C.
nudícapLt0..t0,, naast de vorige twee factoren, de soortensamenstelling van de
epiflora en het decompositieproces van het subsÈraat belangrijk is voor hun
ontwikkelingssnelheid (t'lr:Xai, 1971 ; Kito, t982 ; Trotter & Webster, 1984 en
Jensen, 1984a). Synergetische interacties bij een simultane reductie van de
temperatuur en het voedselaanbod (kwantitatief of kwalitatief) kunnen bij deze
soorÈen ook discrepanÈies induceren tussen de theoretlsche en de gerealiseerde
ontwikkelingssnelheid. Voor C. nudicapLttÍ.n gaaL dit niet volledig op. De
soort kan tot het adulte stadium worden opgekweekt, enkel met een bacteriên-
dieer. Bouwman Q.t'a2. (1983) stelden in tegenstelling hiermee vast dat C.
nud/:capLtaÍi enkel groeide wanneer algen als voedsel werden toegediend. Aan-
vulling van het dieet met diatomeeên is wel nodig om een hoge fecunditeit te
ontwikkelen. Om tot groei en tot reproductie Èe korren is een bacteriëndieet
voldoende (eigen observaties). Dit geldt ook voor een andere chromadoride,
ChtarnadotuLna ge^navvLca. Deze soort realiseert in monoxenische conàLties met
?aeu.d.omonous sp. !, als voedsel, een r = 0.064 aag-l. op de d,iatomee Cq6ndno-
theca elodtWLun bedraagt r wel 0.118 dag-i. Hêt al of niet bezitten van bac-
terivore voeèingscapacieiten, sluit echter niet uit dat seizoenaal wisselende
voed.ingscondities, voornarnlijk bij epistratum-vreters, discrepanties veroor-
zaken tussen D(È) berekend uit laboratoriuqrroeven en de werkelijke D(t).
voor PoanennÍhonel,uJÁ &ea)Á en Monhqaíeta poava bestaan er aanwijzingen dat
beide soorten gedurende het ganse jaar voorkomen (Brenning, 7973 i Lorenzen,
1974 en Wa:*rj-ck & Price , 7979) . M. parLva reproduceert zich voornamelijk in de
zorer. In de winter verdwijnt de soort bijna volled.ig (Schgtz, 1966). De
voornaanste reproductieperiode van PalacanthonctlLÁ &ecu^ valt van april tot
en met juni. In de andere maanden komen er van deze soort beduidend rnlnder
juvenielen voor (Lorenzen, 7974). Andere fenologische obserrraties zijn voor
beide soorÈen niet beschikbaar. fíel blijkt uit onze berekeningen dat Pà)taean-
thonclul caeeuÁ een beduidend kleiner aantal generaties per jaar realiseert
dan de andere chromadoriden. Deze soort vertoonde in onze culturen geen dui-
defijk herbivoor gedrag en kon niet opgekweekt worden met de eenvoudige media.
voor Mon|tuÁteht patLvl" uit de Spuikom berekenden we 16 generaÈies per jaar. De
Middellandse Zee-vorrn van deze soort ontyikkelt iets minder generatles dan de
noordelijke vorm.
t44.
voor de soorren irlonhqatnelLa paneleganfui.La" en Monhqtteln rwLen-ophÍha'Lma zi1n
de fenologische gegevens te beperkt om het aantal berekende generaties Èe
kunnen beoordelen.
Rhabdi"Lí'S mAáW ontwikkelt tien generaties in de Barther Bodden. Weer vin-
den we enkel bij Kito (1982) een volledige jaarcyclus. In de winter en het
begin van de lente verdwijnt R. manLna. volledig als "Aufwuchs-soort". Dit
is te wijten aan het lage detritusgehalte in deze periode. Rhabditiden heb-
ben narnelijk groÈe hoeveelheden voedsel nodig (Schiemer, L982b; Tietjen 4l
aI., 1970), zo consumeert een 9 van R. mAuLna per dag ongeveer 10x haar eigen
Iichaansgewicht aan bacteriën (Tíetjen, 1980). In gunstige omsÈandigheden
ontwikkelt de soort massale abondanties (Sudhaus, 1974a; Inglis & Coles' 1961)
op aangespoelde rottende wieren. R. moà'Lng, wordt voornamelijk op stranden ge-
vonden en de soort heeft een terrporeel voorkonen dat waarschijnlijk te erra-
trisch en te afhankelijk van de aanwezigheid van wieren is, om zich continu
te kunnen ontr.rikkelen. !{eI is het zo dat R. manLva de meest opportr:nistische
vrijlevende mariene nematode is. De soort bezit de capacitelt om extreem snel
geschikte substraten te koloniseren. In populaÈiegroei-e>rperimenten werden
groeisnelheden geobserveerd tussen r = 0.65 dag-l Uij 2OoC en r = 0.90 aag-l
bij 25oC. Dit komt neer op een verdubbelingstijd (t2) van 1.1, respectieve-
Iijk 0.8 dagen. De soort ontr.íikkelde ook een aantal gedragingen om ongunsti-
ge omstandlgheden te overbruggen : zo worden in water hevige zoekbewegingen
(Sudhaus,L974a) r^raargenoren, die ongetwijfeld de probabiliteit om terug in
contact Èe konen net wÍerthalli en zo om aangespoeld te worden, beduidend
verhogen ; bovendien kan R. mattina als dauer-Iarve (Juveniel3 in de cuticula
van het JuvenieJ-2-stadir:m) periodes van voedselschaarste doo:maken. Dit
Iaatste is een adaptatie aan het efemere karakter van strandaanspoelsel. Dau-
er-Iarven ïrachten als het ware in het strandzand tot gunstige saprobe substra-
ten zich aanbieden (Sudhaus , 7974a). AdulÈe l^rontpn bezitÈen ook deze capaci-
teit (Ger1ach,1953a, tg56 ; osche, t954). Een andere rhabditide, RLIbilíLU
ocApod,U, qebruikt de krab )cqpode a.LbícatU (Chitwood, 1935 ; Riemann, !970) ,
die een arnfibische levenswijze heeft, als transport om vlugger saprobe substra-
ten te koloniseren. Voor R. nanLna" zijn hieromtrent geen gegevens bekend.
VíeI nogen we veronderstellen dat deze soort zich niet continu ontlíikkelt en repro-
duceert. In de winter werden namelijk enkel dauer-Iarven aangetroffen op een
strand zonder wieraanspoelsel- (Sudhaus , t974a). De tien generaties die Berg-
holz a Brenning (1978) geven, tijken nij echter een onderschatÈing. Bij T =
20oC heeft R. moSuLna" een T .r, = 5 d, bijgevolg kan de soort alleen aI gedu-
rende de drie zonernaanden ongeveer 18 generaties realiseren. AIs we veron-
derstellen dat de soort 508 van haar tijd Ínoet spenderen om substraten op Èe
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sporen en te koloniseren, dan nog realiseert de soort in de zomer negen qene-
raties. Wegens haar vrij specifieke levenscyclus, werd R. maruLna niet opge-
nomen in de berekeningen (zie verder).
Hoopgevend in deze analyses is de goede overeenkomst tussen het aantal genera-
ties van 0nel'taI-aimL)Á oxAuluU uit de kweek- en de veldgegevens. voor drie an-
dere soorten kon mi ts een aantal assumpti-es een analoge vergelijking gemaakt
worden. Adonel'toLo,ímuÁ tho.tLaÁLophAgaÁ heeft bíi 21"c een T .r, = 63 d (von
Thun, 1968). Deze ontwikkelingstijd kan gecorrigeerd worden naar andere tem-
peraturen rnet Krogh's normale curve (Edmondson & Winberg, t97t). Gecorrigeer-
de T 
. , 's gecombineerd met de natuurlijke temperatuursvariatie in de Noordzeemin(Gerlach & Schrage, I97I) geven voor deze soort een D(t) = 2.I, wat goed over-
eenkomt met de door Schirtz gevonden 2 tot 3 generaties in heÈ NO-kanaal (Kiel).
voor 0ncltctl!.Lmu^ bna,cl'u1cettcilÁ berekenden we in de Noordzee, met Gerlach &
Schrage'" trir, = 399 d bij 7oC, een ontwikkelingsaccumulatie van 1.4 juvenie-
Ie perioden, terwijl Skoolmun & Gerlach (t971) voor deze soort 1 of 2 qenera-
ties voorspellen in het Weser-estuarium. voor Antíeoma Lima.LiU, werd de vol-
gende redenering gebruikt : d" 
"ri' van de nauwverl^ranre 
Anticoma pQ,(lue.Ldo, is
bij 7oc gelijk aan 43 dagen, d" tri' van 0. bnachqeQ-ncb is bij dezelfde tenrpe-
raÈuur 44 dagen i veronderstellen we 1) dezelfde verhouding tussen de postem-
bryonale ontwikkelingssnelheid voor beide laatstgenoemde soorten en 2') dat de
T_,_ van A. pe!]JrcLdo,, geLijk is aan die van A. Uïvl'U, omdat beide soortenDLn
ongeveer hetzelfde gewicht hebben Á. I-Lrna..tiÁ = 20 ttg en Á. pe]-tuo-Ldo, = 23 ttg
WW, Baslian (1865)), dan vinden we D(t) ^' 1.5 generaties iaar-] voor A. IirrP,-
.UtÁ, wat iets ninder is dan D(t) = 2 in KieI (SchrlÈ2, 1966).
Bij een aantal soorten, voorzien van het label (o), werd de ontwikkelingsver-
traging geinduceerd door de saliniteit niet in rekening gebracht. Aan de hand
van onze berekeningen bij M. twLetoph,tha,Lma, nogen we veronderstellen dat de
fout op D(t) hierdoor tot maxixnaal 15t oploopt. Nog een andere belangrijke
opnerking moet hier ongetwijfeld gemaakt worden. VoornareIijk voor de snel
groeiende soorten kunnen de discrepanties tussen de theoretische en de in het
veld gerealiseerde generaties belangrijk worden. Bij de meeste gekweekte
soorten beginÈ de reproductie onniddellijk nadat de soorten het adulte stadium
hebben bereikt. Deze reproducÈiefase duurt relatief lang in vergelijking met
het korte prereproductieve leven. Daarom is het Èijdsinterval tussen twee
identieke stadia van opeenvolgende gieneraties, namelijk van ei tot ei, of van
99 ne tot 99 rne, enkel gelijk aan de ontwikkelingstijd (! Tn'in). Om een goe-
de schatting van de geniddelde generatieÈijd Èe bekomen, moet de tijd nodig
om een "mediaan ei" Èe produceren opgeteld worden bij T .n (Laughlin, 1965).
De D(t)-berekeningen zijn wel juiste schatÈingen van het aantal jaarlijkse ju-
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venj-ele perioden. Voor al de bestudeerde soorten tesaÍnen qeeft d.j-t een ge-
middelde van 8.1 generaties jaar-1 (95t c.I. = 5.62-10.62), wat beduidend
boven Gerlachts modale waarde van 3 ligt. Toch is het nog altijd voorbarig
om één globale D(t) voor vrijlevende mariene nematoden naar voor te schuiven,
omdat enkel enopliden, chromadoriden en monhysteriden werden bestudeerd.
In Fig. V.67 wordt het verband tussen D(t) en het versgewicht (US) voorgesteld.
Tussen beide bestaat er een hoge significante correlatie (r = -0.877 ; n =
29 ; P < 0.01). De biomassa-afhankelijkheid van de jaarlijkse ontwikkelings-
accumulatie kan vrij goed met de volgende allometrische functie beschreven
worden :
D(t) = 7.II8 ww-O'439 (F. = 89.5 ; df = 7,27; P < O.OO1)
die ongeveer 77* van de variabiliteit van D(t) verklaart (fig. v.67). De af-
wijkingen rneÈ de reële of e><perimenteel- bepaalde D(t)'s variêren maximaal
tussen onderschattingen van 76t (M. diujuncÍa", Spuikom-populatie) en over-
schatLingen van ongeveer 2OOt tftonlu4'stnel-Lo, pane"LeganÍa,L4, spuikom) . Bij een
achttal soorten (8. eownLtníÁ, Anil-coma Limali.t, TlnenUtuA 
^etoáLtÁ, ?onÍonema
vu,{-gane, Chnona.don Lnd. genmawLcd-, Po.tat-anÍlwnc-ltlta caea)Á, AÍ-toehnoma.dorLa den-
LLcukáa en Monhqatena po,ttva (r,agune du Bmsc) zijn de schatÈingen vrij nauvt-
keurig. In ieder geval is het duidetijk dat deze regressie beter de biomassa-
afhankelijkheid van de ontwikkelingssnelheid weergeeft dan Gerlach's D(t) = 3,
die op nogal uiteenlopende taxa, met de trage ostracoden betrekkelijk dominant'
is gebaseerd. Borrenèien werden de nematoden enkel gevJogen aan de hand van de
zich traag ontwikkelende enopJ.iden (Gerlach, t97t).
Het allonetrisch verband tussen D(t) en het versgewicht, wijst erop dat bij
de grotere soorten de afname van D(t) bij gewichtsverhoging, relalief kleiner
is dan bij de kleinere soorten. D(t) = 1 is een barrière, erboven wordt het
temporele levenscyclusverloop van meiobenthosorganismen geoptimaliseerd, er-
onder komen is ongunslig ondat dan de opeenvolging van de rycli uit fase kan
raken met de afwisseling van de seizoenen. Belangrijke processen zoals soma-
tische groei of reproductie, kunnen dan in_ ongunslige seizoenen vallen (War-
wick, 1984). Uit de literatuur blijkt inderdaad dat vertegenwoord.S-gers van
heÈ meiobenthos, uit zeer ui-teenlopende taxa (Ostracoda, Àcari, Turbellaria
en Haryacticoide Copepoda) a1s nininun D(t) = 1 jaar I realiseren (referen-
ties in Gerlach (1971)). De traag ontwikketde ostracoae, CqpnLdei.a tonom",
heeft één generatie per jaar (Theisen, t966 ; Heip, t976 r Herman & Heip, t982
en Herman e.t aL., 1983). Andere traag groeiende ostracoden realiseren ook
minstens één generatie per jaar (Elofson, t942). Dit geldt eveneens voor twee
zich ook traag ontwikkelende interstj-tiêIe harpacticiden, nanelijk laelLoptil
I A1LA T .
LnÍennzd,La (Lasker eÍ aI-., tgTo) en HunÍ.enanwLa jaduuis (Feller, 1980) . ook
verÈegenvroordigers van de Halacarida (straarup ,1968 en Kirchner, 1969) reali-
seren minJ-maal- 1 D(È) per jaar. Soorten met ."t Troir, ( 1 jaar kunnen wachten
met zich te ontwikkelen en met reproduceren tot de omstandigheden gunstig
zí1n, om dan gedurende een korte periode het voortbestaan van de populatie te
verzekeren. Ongunstige seizoenen worden dan meesÈal doorgemaakt als adult,
groot juveniel of als ei. Nematoden hebben bovendien nog de mogelijkheid om
als dauer-Iarve ongunstige periodes te overleven. Bij mariene soorten is de
melding van dauers echÈer zeer beperkt, enkel voor R. maluLna s\DípLoLaLme!'La
sp. bestaan er aanwijzingen (Sudhaus , L974a). Bij 
".t Tri, = 1 jaar daarente-
9êÍr, moet de Ievenscyclus volledig in fase zijn met de seizoenafwisseling, of
de kans wordt zeer groot dat de levensnoodzakelijke activiteiten verschoven
worden naaï ongunstige perioden. T\pee voorbeelden illustreren dit. Uit een
populatiestudie van vijf jaar van de ostracode C. tonota. bleek dat de rePro-
ductieperiode ieder jaar opnieuw valt van april tot en net juli en dat de win-
ter wordt doorgemaakt als groot juveniel of als adul,t. De borstelworm Ampha-
tteÍe aeutidnorU heeft een éénjaarlijkse cyclus met reproductie in de herfst,
lraarna de adulten sterven (Price & !{al:}tick, 1980). De ove:rr.rintering moet
hierdoor, door de kwetsbare juvenielen gebeuren met als resultaat dat de popu-
latiedensiteit op een onvoorspelbare manier schonnnelt van jaar tot jaar, on-
danks de optimale groeicondities in de lente (Wamick, 7984) .
De nematode, Poyttpnena vulgoJLe, heeft een clgclus die langer is dan één jaar,
nanelijk exact twee jaar. Dit is enerzijds Èe wijten aan de Iage tertperatuur
en is anderzijds een adaptatie aan de seizoenale temperatuurscyclus, zodanig
dat de somatische groei van de staèia waarin de grootste somatische groei ge-
beurt in de zomer valt (Malakhov, L974a). De gewichtstoenane van P. vu'LgALe
is logistisch (Malakhov, t974b) en de periode van bijna georneÈrische groei
valt in de zomer. Bij deze soort nogen we bijna spreken van een strategie
(zie echter LoLrví, t979 voor een bondige maar krachtige discussie over de se-
mantische betekenis van deze tern) : de diapause valt tussen de lste en 2de
rijpingsdeling van de eieren waardoor de enbryonale ontÍíikkeling wordt uitge-
steld tot juist vóór de winter. tlierdoor r,rordt nogelijke intraspecifieke con-
petitie tussen de juvenielen in de winter vermeden. Bovendien wordt de winter
dus doorgemaakt in het eistadium, sraarvan het geweten is dat het tenminste bij
bepaalde soorten een grotere stress-toleranÈie bezit (Kahn & MacFadden, 1980 ï
vranken ei. ol., 1984b) . Hierdoor ontluiken de juvenielen in een minder ex-
treme omgeving, wat een gunstig effect heeft op de overleving en op de groei
(Malakhov, t974a). Door de verlengj-ng van de uteriene enbryonale fase ver-
IengÈ Trj-r, .r vermindert rm r deze levenscycluskarakteristieken zijn dus rela-
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tief K-geselec@erd (Pianka, 7970). Volgens lrla:*rick (1984) bestaat er zowel
voor het roeio- als voor het macrobenthos een optinaal gewicht,. Voor het nelo-
bentbos is dit 0.54 pg drooggewicht of 2.56 Vg versgewicht. Een nematode ret
dit gewicht realiseert 4.7 generatÍes Jaar-l. Dit is signlf,lcant lager dan
het, geniddelde van 8.1 dat in deze studie wordt voorgesteld. Eet 1s wel on-
geveer 60t groter dan Gerlachrs waarde D(t) = 3.
I.
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VI . BEREKENING VAN DE
SNELHEID, Tm, VAN
(ruEmnroon)
INTRINSI EKE NATUURLIJKE TOENAME-
RHABDlTTS MARlNA, BASTIAN 1865,
SAMENVATTING
De levensryclus van Rhabd,LtiÁ ns.nLna Bastian 1865, werd bestudeerd bij
25oC en 2Q"/oo saliniteit. De volgende demografische parameters werden be-
rekend aan de hand van levenstabellen : de intrinsieke natuurlijke toename-
snelheid (r ) = 0.914 dag-I; netto reproductiviteit (Ro) = 400 ; m:Lnimum ge-
m
neratietijd (Trirr) = 4.5 dagen ; cohort generatietijd (Tc) = 7.2 dagen ; de
geniddelde generatietijd (T) = 6.6 dagen en de ouderdom van een wijfje dat de
helft van haar eieren heeft afgezet in een e>rponentieel groeiende populatie
trl = 6.! dagen. Verscheidene approximatieve berekeningsmethodes van rm wer-
den vergeleken net de exacte demografische formules. Bepaalde vergelijkin-
gen zijn foutief en andere kunnen slechts gebruikt worden mits er voldaan is
aan bepaalde restricties (zie Caughley a Birch, 1971). Voor organismen \^Iaar-
bij iteropariteit de regel is, en dit is voornamelijk de reproducÈieve wijze
bij nematoden, geeft T .r, enkel indicaties over de ontwikkelingstijd. t,oi'
is daarom niet altijd bruikbaar als parameter om "de geniddelde generatietijd"
te beschrijven.
2. TNLEIDING
Rhnhdi.LíÁ matltna Bastian 1865, is een cosrnopoliete soort die zowel eury-
halien aIs eurytherm is (Tietjen eÍ dL. , t97O ; Hopper et dL. , 1973). De
soort kont in hoge densiteiten voor op aangespoeld zeewier in de bovenste lit-
torale zone (Inglis & Coles, t96t ; Sudhaus,t974a) en werd gelsoleerd van rot-
tende bladeren van nangroven (Hopper eÍ. al-., tg73). Sudhaus1974a) tekende
het distributiepatroon in Europa en deze auteur maakte een duidelijk onder-
scheid tussen een noorderlijke en een zuiderlijke ondersoort. Het voedselge-
drag van deze soort werd zowel in gnotobiotische (Tietjen QÍ. aL., 7970 ; Tiet-
jen & Lee, t977a) als in axenische (Tietjen & Lee, 1975) onsÈanàigheden bestu-
deerd. Ondanks het feit dat deze soort vrij intensief werd bestudeerd, werd
er tot op heden geen levenstabel geconstrueerd.
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Dit hoofdstuk handelt voornanelijk over de intrinsieke natuurlijke groeisnel-
heid "r ". Deze populatieparameter werd oorspronkelijk gedefinieerd door
m
Lotka (zie Krebs, 1978) voor een populatie rnet een "stabiele leeftijdsverde-
-Li-g" en voor groei in ongelimiteerde omstanèigheden. De exacte formule rzoor
de berekening van r is :
waarbij de leeftijds-specifieke overleving (Ix) en de leeftijds-specifieke
fecunditeit (n__) noeten gekend zijn. Gewoontegetrouw worden deze date ge-x
compileerd in levenstabellen (zie Mertz, 1970 en Southwood, 7978) voor een
grondige discussie). Omtrent r, bestaat er in de literatuur enige ve:*uarring,
vele auteurs (TietJen & Lee , t977b ; Alongi & Tietjen, 1980 r Roneyn Q-t aI. ,
1983) gebruiken r, als de gerealiseerde groeisnelheid in iedere omgeving, on-
geacht het feit of de populatie een stabiele leeftijdsverdeling bezit :
dN,/dt = N (w.2)
waarbij t de tijd is en N het aantal. In dit hoofdstuk wordt r, gedefinieerd
voJ.gens vgl. (\rI . 1) .
Verscheidene approximatieve nethodes werden ontworpen rroor de berekening van
r:
m
a) de "toenamecapaciteit (vertaling van : capacity of increase ; Laughlin,
196s): r = (InR^),/T (VI.3)c-c
waar Ro de netto reproductiviteit is
x = nax]-mum





en T de cohort generatietijd is
c
nax. leeftijd






b) de fo:mule die gebruikt werd door HeLp et a.l-. (1978) voor de predator 0n-
cholaínu oxqruÁ :
r =(l/T )In(pN)m m1 n - e (w.6)
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waarbij T._ de minimum generatietijd is (= tijd tussen idenÈische stadia
- m].n
van opeenvolgende generaties), p de proportie vrouwtjes in de adulte popu-
latie en N het toÈaal aantal eieren dat geproduceerd wordt door een ge-
E
middeld vrouwtje (ferLiliteit) i
c) de benaderingen gebruikt door Grootaert (1976) voor de saprofage nematode
Metsodipl-ogaÁtelL Lhzni,LLe',uL, Grootaert & Jacques (t979) voor de predator




= In (pN *)/T
-eru-n
de dagelijkse eiproductie is
Coleman (1981) gebruikten de formule :
r =InR^/Tm"IIIIn (w.8)
voor de nemaroden MuodiplogaÁte,L Ll,LuuLLLa,uL en AelnbeloídeÁ sp. De gelij-
kenis van vergelijking (VI.8) met de definitie van de toenanecaPaciteit
(vI.3) en met de definitie van de geniddelde generatietijd : T = In Ro,/rr,
Iigt aan de basis van het gebruik van deze vergelijking. Volgens Bergrmans
(1983) geeft vgl. (VI.8) betere resultaten van r, dan de populaire toename-
capaciteit.
2 OBSERVATIES EN RESULTATEN
Voor gegevens in verband met de kweeknetïrode wordt vetntezen naar het
hoofdstr.lk Materiaal en t'iethoden. De experimenten zelf werden rritgevoerd in
het donker met organismen die geadapteerd waren aan kamerÈemPeratuur. Hier-
bij werd de ontwikkeling van 47 eieren gevolgd bij 25oC en 20" / oo saliniteit.
Voor de observaties betreffende de levensryclusparameters werden de culturen
1 tot 2x per dag gecontroleerd. Bij iedere telling werden de adulte 99 ne
overgeënt naar een nieupe petriplaat.
De leeftijdsspecifieke fecunèiteit m* werd berekend uit eitellingen met de
volgende vergelijking : r* = N" (x).p, waarbij N.(x) het aantal afgezette ei-
eren is op leeftijd x, en p het aantal wijfjes in de adulte populatie (0.65).
Gegevens over de leeftijdsspecifieke overleving werden rechtstreeks bekomen,
door de 99 over te enten naar nieurrle culturen. De l*-observaties werden on-
niddellijk gestopt na het beëindigen van de eiproductie. Verder werd ervoor
gezorgd dat er altijd jonge óó aanwezig waren in de culturen gedurende de re-







De uitsluiping uit de eieren, siÈueerde zich tussen 0.5 en 1 dag na afzetting,
de 99 (n = 29) werden onmiddellijk adult en de reproductie begon tussen dag 4
en 5 na de eiafzetting. Gedurende de embryonale en posÈern)cryonale periodes
werd geen mortalitelt genoteerd (i.e. de 47 individuen ontwikkelden tot het
adulte stadium). De cumulatieve eiproducLie per wijfje (n = 10) wordt gegeven
in Fig. VI.1.
3.5ó7
timê (clays Írom maturàtion)
Fig. \/r.l : R. mast'Lna : cr:nulatieve eipro-
ductie per wijfje (gemiddelde van 10)
bij 25oC en 20"/oo saliniteit.
Na ongeveer 6 dagen stopte de eiproductie. Op dag zes stierf het eerste
wijfje en op dag zeven stierven er nog trdee. AIs we veronderstellen dat 1)
de eieren êie op verschillende leeftijden worden geproduceerd dezelfde leef-
baarheid hebben ; 2) er geen Dortaliteit bestaat gedurende en voor de ei-
productie (onze observaties) en 3) dat de adulte populatie 'voor 658 uit 99 be-
staat (Tietjen QÍ. al-. , I97O), dan kunnen hre \roor ieder interval de l* m* term
berekenen (Tabel \|J.1.), de pnoducten die nodig zijn on vergelijking (vI.1)
op te lossen. De resultaten van de berekeningen \toor onze obserrraties (bij
25oC en 2$o/oo saliniteit) worden weergegeven in (Tabel vI.2). In tabel \IÍ.2
worden ook de resultaten opgenonen, lvanneer een preadulte mortaliteit van 50t
(Tietjen eÍ. aL., 1g7O) wordt ingerekend. Deze mortaliteit reduceert de netto
productiviteit Ro, net 5Ot (Ro = 0.5 E m*, zie Tabel w.2) en rm net 128 (van





















Tabel Vï.1. : RLwbd,í.LítS maA,Lna : levenstabel en fertiliteits-
tabel, geconbineerd in 1_m* (=U_) Èermen, waar-
bij er werd veronderstel8 Eat e? geen preadulte
mortaliteit voorkomt en dat de adulte populatie
voor 65t uit 99 bestaat. De derde term, xU
geeft het product van iedere leeftijdsklassë
net het gerealiseerd aantal vrourr,relijke nakone-
Iingen, of de netto fecunditeit. Voor een sta-
tionaire populatie (Ro=1) is de som van de xU*
termen gelijk aan de cohort generatietijd. Voor
een groeiende populatie moet ExUx gedeeld wor-






























De data die in deze studie werden gebruikt zijn afkonstig van een co-
horÈe van 47 individuen en de observaties betreffende de reproducties werden
gestopt achter een reproductleperiode van 7 dagen. Bijkonende eiproducÈie
kan daarom voorkomen. Toch is het duidelijk in Fig. VI.1 dat het cumulatief
aantal eieren een plateau bereikt. Tietjen At oL. (1970) vonden voor dezelf-
de soort een reproductLeve peri.ode van naar drie dagen, en dit versterkt enig-
zins 
'onze hllpothese dat het grootste aantal eieren wordt afgezet binnen onze
observatieperiode. Indien er toch reproductie voorkomt na dag 7, dan zal dit
slechts weinig invloed hebben op r*r berekend volgens vergelijking VI.1, om-
dat Ro hoog is (Lewontin, 1965 ; Snell, t978) en omdat reproductie na de
Ieeftijd T (zie verder) relatief weinig bijdraagt tot rm (King, 1982). Een
geniddelde van 600 eieren per wijfje is de hoogste fecunditeit die tot nu toe
werd gerapporteerd voor een vrijlevende mariene nematode. Tietjen eÍ ol.
(1970) vonden voor dezelfde soort een reproductieve capaciteit van 70 tot 100
eieren per wijfje, en Sudhaus(t974a) neldt een maximum van 260 juvenielen, en
geniddelde van 128 juvenielen voor een ovovivipare populatie.
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Omdat onze observaÈies gebaseerd zijn op een kleine cohorte, gebruikten we
de sex-ratio die gegeven werd door Tietjen QÍ. aL. , 1970. Deze auteurs meld-
den 65t 99 in de adulte populatie. Van dezelfde auteurs gebruikÈen we ook
een preadulte mortaliteitscorrectie van 50*. Hierdoor reduceert Ro (zie Ta-
bel VI.2.) met de helft. Dit illustreert ook dat een halvering van Ro, als
Ro hoog is, niet dezelfde reductie van rm veroorzaakt. Uit Tabel VI.2.
bfijkt duj-delijk daÈ rc een onderschatting is van rr. BergTmans (1981) illus-
treerde dit aan de hand van levenscyclusdata van de harpacticoide copepode
Ti'Sbe duneata. Bergrmans (1981) stelde dat r. enkel kan gebruikt worden als
approximatie van r*r als Ro = 1 of als het organisme semelpaar is (d.i. één-
maal reproduceren gedurende de levensduur). Voor organismen, waarbij itero-
pariteit de regel is (i.e. herhaalde reproductie gedurende de levensduur), zo'
als bij de meeste nematoden (R. mMu,na, reproduceert continu over een periode
ongeveer 2x de ontwikkelingstijd), resulteert r" in een onderschatting van 88
(berekend als (r 
-r")/r", May (1976)). Bergmans (1983) meldt dat bij verschil-
Iende Ti-,sbe-soorten deze afwijking varieert tussen I en 29t.
Benaderde methodes gebruikt bij nematoden :
1. voor )neÍtob"LnuÁ oxqutr,U, gebruikten Eeip at oI. (1978), vergelijking vr.6.
AIs r < 0.1, geeft deze formule relatief goede schattingen van r*. [Oro aitmm
te illustreren zullen we hun data bij 25oC gebruiken. Bij deze temperatuur
produceren de wijfjes t 3 eizakjes, met 12.3 eieren per zakje, zíjn er 40s
wijfjes in de populatie en is er geen mortaliÈeit. Dit geefÈ met de levensta-
belberekeningen een rm = 0.0250 dag-l en een t, = 0.0266 d-g-] met vergelij-
king VI.6). Om de berekeningen te vereenvoudigen gebruikten we drie eizakjes
rnet elk 12.3 eieren in plaaÈs van de geobserveerde 2.71 eizakjes met elk 13.6
eieren, beiden geven ongeveer 36.9 eieren per wijfje.] Vergelijking VI.6 re-
sulteert in deze situatie in een overschatting van 6.48.
2. !{aarden van rrr bekomen meÈ vergelijking VI.6 zLTn hoger dan de levensta-
belberekeningen omdat de juveniele nortaliteit niet in deze vergelijking is
inbegrrepen. Dit werd reeds opgemerkt door Heip eÍ aL. (1978). Daarom stel-
den deze auteurs de volgende vergelijking voor :
r = (t/r ) In (pI*N )mIIlIn-e (vr.9)
waarbij 1* de proportj-e juvenielen is, èie overleeft tot het adulte stadium.
Vergelijking Vï.9 blijft overschattingen geven (tatret VI.3.) ondat 1* slechts
een gedeeltelijke correctie is. De discrepantie net de werkelijke r* wordt
voornamelijk veroorzaakt door het gebruik van de minimale generatieÈijd en dit
voornamelijk voor iÈeropare organismen met een lange reproductieve periode in
vergelijking met hun groeiperiode. Voor organismen met een dergetijke levens-
í q.q.
ryclus i" T,oirr geen goede wegingsfactor. T .r,9eeft enkel goede schattingen
van de generatietijd voor semelpare organismen en voor organismen die zich
vermenigvulèigen door deling (zie King (1982) voor gedetailleerde figuren).
Voor iteropare organismen kan t.ir, 
"*.1 gebruikt worden als een goede schat-
tj-ng van de ontwikkelingstijd. t'leer realistische parameÈers van de generatie-
tijd worden gegeven door de volgende formules : 1) de geniddelde generatietijd
(Andrewartha a Birch, t954) z
!=(lnRo)/rm
2) de gemiddelde leefeija van wijfjes in een
vrornrelijke eieren of de cohortgeneratietijd




cohorte bij de productie van
(Dublin & Lotka' 1925 in Krebs,
í\rr q \\ v4.J'





Niettemin blijven er onduidelijkheden omtrent de definitie van de generatie-
tijd bestaan en geen enkele van deze drie formules is algeneen bruikbaar. De
geniddelde generatieLijd (T) definieert de periode die een populatie, die net
een eonstante snelheid r, groeit, nodig heeft om toe te nenen rnet een factor
Ro (Èlertz, t97O ; Ricklefs, t973) :
en 3) de ouderdom van het wijfje van een geroiddeld





tr * (n-1) T
-c
Vergelijking VI.10 is niet gedefinieerd als Ro = 1 en t* = 0' m.a.w. voor een
stationaire populatie, d.it is een populatie waarvan de densiteit constant
blijft. De cohortgeneratietijd (Tc) is een maat voor het tijdsinterval tussen
de reproducLies (distributions of births) van opeenvolgende generaties (Laugh-
Iin, 1965 ; Leslie , t966). Daar orn heeft T" een duidelijke biologische bete-
kenis. Het verband tussen T" en het geniddelde tijdstip van reproductie van
de nde generaÈie (E-) voor iedere n > 1, wordt gegeven door :
+-
n
met 81, het geniddelde tijdstip van reproductie van de eerste generatie (l,es-
lie, 7966). t. geeft goede benaderingen v€rn T als 1) opeenvolgende genera-
ties niet overlappen en 2) als de populatie voor het grootste gedeelte is sa-
mengesteld uit individuen van dezelfde ouderdom (Ricklefs , 1973). AIs de ge-
neraties hrel overlapPen,




overschattingen van T, omdat de tijds-




Leslie (1966) verkoos vergelijking VI.10, die hijzelf de meest betekenisvolle
definitie noemde :
"Èhis period of time (T) is directly related to the rate (1/T)_at
which, after -a certain point (A) , the mean generation nurnber (ng)
increases per unit of tine (t) in a population with a nurnber of
overlapping generations'! .
Leslie noteerde ook het anak punt in zijn definitie, narnelijk de




Voor een stationaire populatie is m-m c
Om te besluiten wil ik erop wijzen dat Pielou (1977) het betekenisvol vond
om de drie generatiepararneters te berekenen. Vanzelfsprekend is het 4an
belangrijk om duidelijk te stellen welke definitie nen gebruikt.
3. Vergelijking VI.7 (Tabel VI.3.) is foutief. In deze formule die werd ge-
bruikt door Grootaert (t976), crooÈaert & Jacques (t979) en Grootaert & SnaII
(1982), is r- uitgedrukt in dag-l In dag-lr êên eenheid d.ie niet interpreteer-
m
baar is. Consistent gebruik van deze formule geeft ook negatieve reproductie-
ve waarden (bv. een hlpothetische nematode reproduceert voor het eerst op dag
20, beëindigt zijn reproductie op dag 40 en sterft of dag 45. Om de twee da-
gen worden drie eieren'afgezet, de sex-raÈio in deze hlpothetische populaÈie
is (1:1) en de Juveniele nortaliteit bedraagt 58. Volgens vergelijking vI.7
heeft een populatie net dergelijke levenscycluskarakteristieken een negatieve
natuurlijke intrinsieke toenamesnelheid :
r- = l/20 Ln (0.5 x 1.5) = -0.014 dag-1 ln d"g-], Ievenstabelcalculaties geven
m
de volgende resultaten rm = 0.0932 dag-I, de geboortesnelheid b = 0.0976 d"g-l
en de sterftesnelheid d = O.OO44 d"g-l). Een gelijkaardige situaÈie vinden we
bij de nematode Lahn-onerra vulvoqapíIla.rtm A4 15oc. Bij deze teroperatuur pro-
duceert de soort 1.OB eieren dag-l gedurende ongeveer 80 dagen, duurt de ont-
wikkelingsÈijd 126 dagen en is de sex'ratio (1:1). Sr-:bstitueren we deze ob-
servaLles in vergelijking Vf.7 dan bekornen we een reproducLieve waarde rm =
t/126 Ln (0.5 x 1.08) = -0.005 dag-l tn dag I in plaats van de gegeven +O.OO5.
4. Een laatste punt waarop dient gelrezen, is dat r, enkel kan berekend worden
als men over nauwkeurige schatÈingen van l* en m* beschikt, en dit over de ge-
hele reproductieve periode. Het heeft geen betekenis om de reproductieve po-
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tenti.aal te berekenen ret observaties die slechts gedeelteliJk de reproductie-
ve perlode dekken. De cunulatieve eiproductlecurves noeten op ziJn ntnst een
platear:waarde bereiken voordat nen r_ berekent.
m
Deze oprcrkingen doen geenszÍns afbreuk aan de wetenschappeLiJke waarde van
de literatuurdata die werden besproken. De levenscyclusstudies van Grootaert
(t976), crootaert & ilaoques (1979) en crootaert & Snall (1982) behoren onge-
twiJfeld tot de reest gedetaÍlleerde, Eorenteel beschikbaar in de e:rperirente-
Ie helminthologie. Ik heb, aan de hand van hun "zeer nauwkeurj.ge" obselrraties,
daar waar er indicatles beschikbaar zijn over de Juveniele mortallteit en de
nettoproductiviteit (1* en mx patronen), enkele levenscyclusparaEeters herre-
kend noor de soorren tluod,LplngaÁtuL ,heníÍiwL en Lahtanena vu,Lvepaptllatw.






De populatiegroei van vijf vrijlevende mariene nematoden werd bestu-
deerd in laboratoriumomstan*igheden. Er werd vertrokken van typische cohort-
populaties (alleen adulten). Hierdoor is de populatiegroei nj-et constant,
wat voor gevolg heeft dat er een significante fout rond het e)q)onentieel re-
gressiemodel bestaat. Enkel voor M. pane,Leganfut'L4 werd met de e>ponentiële
regressie goede resultaten bekomen. Het exponentieel rpdel voorspelt in ver-
gelijking met het logisÈisch model lagere r-waarden. Dit is te wijten aan
densiteitsafhankelijke groei in de petriplaten. Het logistisch model geeft
een betere fit, wat wordt geitlustreerd met een goodness of fit-anaIyse. Vier
van de 7 regressies van r tegen de temperaÈuur zijn niet significant. Er be-
staat nanelijk een temperatuursoptimum waarboven de populatiegroei word.t ge-
inhibeert. De temperatuursacceleratie van r is niet constant. Bij M. pULe-
Lzganfutta, Monl,tqateh-0" paLvz., Rho,bd"U,U meLLna" (van 2Oo tot 25oc) en Clnoma.d,ona
ru.d"LcapiÍ,a,ta, worden bij tenperatuursverhogingen boven 20"C, grote acceleraties
van r waargenomen. Het saliniteitsoptinum werd enkel bepaald Vti MOnltq'Steln
nLotophÍhntna. Het is 2Q"/oor wêt ongeveer overeenkomt met de geniddelde
jaarlijkse saliniteiÈ in het habitat. De relatie tussen 'r' en het versge-
wicht van adulte wijfjes (US) kan beschreven worden tret de allonetrische ver-
gelijking : 'r' = 0.1410 ww-o'4292 ('r'is een benadering van r,o). De ge-
wichtsafhankelijkheid van r (b = -0.429) is ongeveer 1.6x hoger dan die bere-
kend door Fenchel (t974) voor heterotfierme organismen. De stelling dat verte-
genwoordigers van de neiofauna een lage reproductieve potenÈiaal bezitten wordt
bevestigd en genuanceerd : r-waarden > 0.2 dag- I worden gerealiseerd door Mon-
hqltenn nLutophÍhaLna, Monhq$tte2la. panelegavlÍuk", Monl,tqttesta parLva,, Chnomadona
ruÁ,Lcapíta-ta en RknbdiÍ,Os matvLna. Enkel de rhabditiden bereiken 'r's van de
grootte die men venracht op basis van Fenchel's vergelijking. De ratio r/i,
die onafhankeJ-ijk is van het lichaansgewicht, geeft hoge waarden voor de op-
portunistische rhabditiden. Voor een aantal dominante soorten, EuíLpLogaÁtUL
pdjrs.)ma.tL6, 1nchoLaLmuÁ oxtJufiiÁ en llonhgttena" d,í'SjuncÍt worden Lage r/i-r^raar-
den bekoren, wat overeenkomt met de hypothese van Taylor, 1978. Voor andere
soorten (o.a. Cl'nomadona- rud,LcapílgÍq is de positie van r/i moeiliJk inter-
preteerbaar.
2. ÏNLEIDING
In dit hoofdstr:k wordt de populatiegroei in vitro omstandigheden bestu-
deerd in functie van de temperatuur. Bij één soort, Monhq'StuLa mLcLophÍha.Lmo,,
wordt ook de invloed van de saliniteit nagegaan. T\,,ree modellen werden gebruikt
om de groei te beschrijven : (1) het klassieke e:<ponentiêfe model en het logis-
tische model-. De bruikbaarhej-d van deze rnodellen wordt vergeleken aan de hand
van een X2-groodness of fit-statistische analyse (Browning , Ig52). Verder
wordt er nagegaan of de temperatuur een significante invloed heeft op de maxl-
male densiÈeiten. De bekomen maximale densiÈeiten worden vergeleken met data
uit de literatuur.
In vorige studies werd de reproducLieve potentiaal 'r' berekend met de formu-
Ie)
r = 1,/t rn (Nt/No ) (vrr . 1)
t = tijd in dagen r Nt aantal op tijd t en No in het aantal op tijd O.
De bruikbaarheid van deze formule zal worden toegelicht en er zal worden ver-
klaard en geÍIlustreerd waarom deze functie in de rneeste gevallen foutieve be-
naderingen geeft van de intrinsieke natuurlijke toênanesnelheid rr. De bete-
kenis van de populatiegroeiparameÈer 'rrr rnrordt kort besproken en er wordt
vervolgens nagegaan welke factoren een belangrijke invloed uitoefenen op
deze populatiestatistiek. Hierbij wordt de biomassa-afhankelijkheid van r
onderzocht. Ons resultaat wordt vergeleken roet de resultaten bekomen in vori-
ge studies (Fenchel, L974 en Banse, 7982). Tenslotte wordt er een ger,togen pa-
rameter r/i UereXend en wordt er nagegaan of deze parameter bij nemaÈoden ge-
correleerd is met opportunistische of conservatieve levensgewoontes. Taylor
( 1978) stelt dat het quotiënt tr/|l inèicaties greeft voor de algemeenheid en
de dominantie van de soort in het veld. SoorÈen ret hoge waarden voor G/ï)
zijn eerder zeldzaam, te::vrijl in het ongekeerde geval de soort vrij algemeen
voorkomt. Deze hlpothese, die inderdaad opgaat bij ciliaten, wordt onder-





DENS ITEITSONAFHANKELIJKE GROE T
AIs een populatie met overlappende
Iijke situaties, onbeperkt kan toenemen,
generaties, in densitei$onafhanke-
dan kan de groei beschreven worden
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met de eenvoudige differentiaalvergelijking :
dN/dt=rN
waarbij : N = populatiegrootte
t = tijd
r = populatiegroei per tijdseenheio
Na integratie geeft dit de algemeen gekende exponentiële
/r7TT ,\
vergelijking :
rtNt = No e--
No = initiêIe populatiegrooÈte
Na = de grootte oP Èijd t
e = 2.71828 (constanÈe)
De populatiegroei kan dan eenvoudig berekend worden als :
Als r > 0, dan neemt de populatie geometrisch
neemt ze e>q)onentieel af.
(VIT 
. 1)
toe in grootte en als r < 0,
Het berekenen van r met vergelijking VII.l is gelijk ret het fitten door een
Iineaire regressie van de naar Neperiaanse logaritnen getransformeerde densi-
teiÈen tegen de tijd. Deze berekeningswijze wordt hier gebruikÈ. In een bij-
behorende variantieanalyse wordt de variantie die niet door de regressie ver-
klaard wordt opgesplitst in een echte foutentern (SS witàin) en in een fout
rond de regressiecurve 1Da2y.x). De significanLie van de laatsÈe foutenterm
wordt getest t.o.v. de ss within (zie sokal & Rohlf, 1981, p. 480). uit de
al of niet sigmificante fout rond de curve kunnen we afleiden of het exponen-
tieel nodel goed de e>rperimentele populatiegroei beschrijft.
Venrolgens worden de per capita groeisnelheden, die bekomen werden bij de
verschillende teuperaturen met elkaar vergeleken door niddel van een varian-
tie-analyse (Sokal & Rohlf, 1981, box 14.8, p. 500-505). Er werd ook nagegaan,
door regressie van 'r' tegen de teruperatuur, of de grootteverschillen in 'r'
geÍnduceerd werden door de verschillen in de e4>erimentele ternperaturen. Hier-
bij werd er een gewogen gerniddelde onverklaarde fout Eíx voor alle groepen,
gepoold over alle temperaturen (k) berekend :
,k k\ tza2yx / ( Ea-2k) )
waarbij a het aantal groepen is (al de tellingen op één dag vormen één groep).
Het residu na regressie van 'r' tegen de ÈemperaÈuur (SS anong 'r' - SS ;),
wat een maat is voor de deviatie rond de regressieeurve van trt tegen de ter





Èie tussen 'r' en de temperatuur in het geteste temperatuursinterval een sig-
nificante fout bestaat.
Tenslotte wordt de significantie van de geniddelde variantie die verklaard
wordt door regressie van 'r' tegen de temperatuur (MSi) getest t.o.v. de de-
viatie rond de regressie. Hierrrit kunnen we dan besluiten of de per capita
grroeisnelheid 'r' , afhankelijk is van de tenPeratuur of niet.
Het grote voordeel van deze analyse is daÈ er een fout rond r kan berekend
worden, zodanig dat kan nagegaan worden welke trts significant van elkaar ver-
schillen.
3.2. DENSITEITSE$TATqKSLIJKE GROEI
In natuurfijke orostandigheden komt densiteitsonafhankelijke groei niet
voor. Het eenvoudigste model, dat rnet de densiteitsafhankelijkheid van r re-
kening houdt, is het logistische model .
dll / dt = rn (1 - N/K) (VII.4)
waarbij K = maximale densiteit.
In deze vergelijking heeft de per capita groeisnelheid een densiteitsafhan-
kelijke vo:rn nanelijk r (1-N/K), waarbij de te:m tussen haakjes door Krebs
(1978) : "the unutilized opportunity for population growth' wordt genoemd.




waarbij b de constante van integratie wordt genoemd :
rt
en to het buigpunt b = e--o is, waarbij N = K/2.
Vergelijking VII.5 kan daarom geschreven worden als :
(wr.5)
(wr.6)KN=t 1 + e-r(t-to)
Een initiêIe schatting van b, K en r werd bekoren rnet de meÈhode van geselec-
teerde punten (YuIe , !925 in Nair, 1964). Eierbij werden drie geobserveerde
densiteiten : No r N' en Nzr, op de tijdsÈiPpen to r t' en Lrn gekozen, die on-
geveer de totale e:<perinentele duur omvatten en zodanig dat(È o-ar) - (tn-t2n) .
Een schatting van de maximale densiteit (K) wordt dan als volgt bekomen :
t/x= (1,/N.) - G?/ di-d2)
waarbij d1 = l/No - t/Nn
d2=1/Nrr-t/Nzn
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De volledige analyse van deze berekeningen wordt gegeven in Nair (t964). Met
deze K werden dan logistische conversiefactoren (Ricklefs, 1967) berekend met
de volgende formule :
Ceí = 1/4 In K / (1-K) ) (vII.7)
De regressiecoêfficiênt tussen Cïí en t, nameli jk tri /dt kan dan gebruikt wor-
den om de populatiegroei 'r' te berekenen :
dW.,
r= 4+
HeÈ buigpunt to = N/2, is de tijd waarop C'I{ = 0, to kan dus berekend worden
rnet inverse predictie (zie Sokal & Rohlf, 1981).
Het nadeel van de fittingsprocedure is dat er enkel voor to een schatting van
de fout kan bekomen worden. Voor de andere coëfficiënten r en k is dit niet
mogelijk.
Om na te gaan of 'r' constant is gedurende de periode van populatiegroei werd
ook voor ieder tijdsinterval de fornule r = L/t Ln (Nt/No) (v91. VII.I) bere-
kend. Dit geefÈ een visuele indruk van het gedrag van r in de initiëIe groei-
fase en rond de maximale (asymptotische) densiteit.
4. RESULTATEN
4. a. Monhqttena mLuzophÍholsrw
4.a.1. Methodiek
De populatlegroei bij deze soofr werd bestudeerd bij drie saliniteiten,
20, 11 en 30o,/oo s. Bíj 20o/oo S werden vijf teryeraturen (10, 15r 20,25 en
30oc) gerzolgd, bij 30o/"o S werden vier tenperaturen (I2,15, 20 en 25oC) en
bij 1!"/oo S werden vier teryeraturen (15, 17, 20 en 25"C) bestudeerd. Per
teryeratuur en per saliniteit werden 3 à 5 repJ-icaten opgezet. De initiëIe
populatie bestond uit 10 99 me en 5 dd bíj 2o"/oo en bij 3Q"/oo saliniteit.
Voor de e)q)erinenten bij !!"/oo werden bij 17oC en 27oC,20 99 me en 20 dd ats
initieel inoculun gebruikt. De Èellingen werden verrichÈ net tijdsintervallen
van 5 tot 7 dagen. Bij 15oC waren de telintervals meestal groter dan 5 dagen,
omdat uit'a priori' testen geweten was dat de toename bij deze temperatuur re-
latief klein is.
Voor deze proeven werden petriplaten met een oppervlakte van t 20 m2 gebrul.kt.
In het begin werden de culturen volledig geteld. Later werden subsamples van
.a^
L cm2 geteld. Bij densiteiten van meer dan 1OOO Lnd./cmz werden minimaal
vijf subsamples en maximaaL 20 subsamples van I/25 cmz geteld per replicaat.
Telkens werd het gemiddelde berekend en dit gemiddelde vlerd beschouwd al-s een
maat van de populatiedensiteit in een bepaald replicaat. Voor iedere telling
werden de aggregatj-es voorzichtig net een naaldje uit elkaar getrokken.
4 - a - 2. I 9p91 3!r 9sr99t-! li 
-?9:l ". - :-9rP9!g tlt 99 1-9999 I
De populatiegroei bij deze salinj-Èeit vrordt voorgesteld in de Fig.
VII.1). De aantallen werden uitgezet als 1o9.(Na + 1) omdat de eerste densi-
teit < 1, wat maakt dat 1o9.N1 < 0 ; de statistische analyse werd wel uitge-
voerd op lo9eNt. De sÈatistische analyse van de resulÈaten wordt gegeven in
d.e onderstaande tabel.
Tabel vII.1. : Statistische analyse van de populatietoename -van M.
rruíe',tophÍha.Lna ; exponentieel model; r = per capita
groeisnelheid ; t2 = verdubbelingsti-jd ; SE = stan-
daardfout op r ; CI = confidentieinterval rond r ;
n2y1 coêftiàient van determj-natie ; Ed2yx = som van
kwadraten van de fout rond de regressie na afsplit-
sing van de echte foutenterm , 2i2 = som van kwadra-










































De gerealiseerde populatietoenames variêren tussen 0.0915 bij 15"C en O.3072
bij 30oC, de hoogste temperatuur geeft dus ook de grootste r. Bij 10"C, werd
geen populatiegroei geconstateerd. Voor aI de Èemperaturen bestaat er een
significante fout rond de exponentiêle curve (P < 0.001) en bij al de tempe-
raturen is de regressie significant (P < 0.01). De rrs zelf zijn 'hoog sig-
nificant verschillend van elkaar (F = 23.83**r, dí = 3,28) en tussen de r's
en de temperatuur bestaat er in het interval van 15 tot en met 30oC een sig-
nificante Iineaire relatie (F = 32.13*; dí = 1,2) met een helling b = 0.0178.
De fout rond deze regressie ván r tegen de temperatuur is niet significant
(? = 2.09 ns r dí = 2,28). Uit de GT2-intervallen (fig. VII.2O.D rond de rrs
blijkt dat de r bij 15oC significant kleiner is dan de overige r's en dat de
gerealiseerde Èoenamesnelheden bij de drie andere temperaturen onderling niet
verschillen van elkaar.
toq
Tabel VII.2 : Statistische analyse naar
maximale densiteit bij M.
(20" / oo s) .
verschillen in
níettoychÍha.ha







































standaarddeviatie ; MSD = mini-
geome trisch gerniddelde .
De maximale densiteiten bij de drie hogere temperaturen,naneli-jk 20, 25 en
30"C verschillen onderling niet van elkaar. Bij 15"C wordt er in vergelij-
king net de drie hogere temperaturen een significant Iagere densiteit gerea-
liseerd.
De r per tijdsinterval voor de vier temperaturen wordt weergegeven in Fig.
VÍI.2. Uit deze figuur blijkt duidelijk dat de initiêIe populatietoename
het grootst is ; zo is bij 30oC de maximale r in de beginfase 2.2x groter dan
de uit de exponentiële regressie berekende waarde. Bij de twee hoogste tem-
peraturen, 25 en 30oC, neemt r ook bedui-dend sneller af dan bij 20 en 15"c.
Deze figuren wijzen er duidelijk op dat r niet constant is gedurende de pe-
riode van populaÈietoename.
In Figs \rll.3-5 wordt de procentuele samenstelling van de populatie gegeven
gedurende de groeiperiode. Bij de drie temperaturen (15, 20 en 25oC) is het
duidelijk dat de adulten slechts een geringe fractie uitmaken van de totale
populatie. Bij 15oC vinden víe twee duidelijk verschillende periodes, naule-
tijk een eerste(van 15 t.e.m. 40 dagen) waarbij de juvenielen in aantal- het
belangrijkste deel van de populaÈie uitmaken, en een tweede waarin de eieren
de dominanÈe fractie zijn. Bij 20 en 25oC noteren we een volledig ander
beeld. Bij deze temperaturen is de juveniele fractie gedurende het grogtste
gedeelte van de tijd de dominante component. Gedurende een zeer korte perio-
de, vinden vre een dominantie van de eieren.
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In Tabel VII.3. worden de parameters van het logistische model en in
Fig. VIï.5 wordt de logistische fitting voorgesteld. Deze curve beschrijft
zeer goed de data. Volgens dit model is de r bij 25"C kleiner dan die bij
165.
2OoC, zodanig dat in heÈ temperatuursinterval van 20 toÈ en met 25oC, ï on-
afhankelijk is van de temperatuur (rig. VIL.22.2).
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De populatiegroei bij deze saliniteiten wordt gegeven in Figs VII.7-8.
Opnieurvr werd dit als 1o9"(Nt+1) uitgezet, de berekeningen werden uitgevoerd
op log.Na. De staÈistische analyse van de populatietoename wordt gegeven in
onderstaande Èabe1 : '
Tabel VII.4. : Analyse van de populatieÈoename van [{. míenoph.tJtaL-
ma" bL) 11 en 30o,/oo S. Voor de betekenis van de
symbolen, zie Tabel Vrr.1 . ) .
Temp. Sa1.
("/oo) (dag- 1; SE 958 CI
f^








































































o slechÈs één replicaat (naar Van Brussel, L979)
De exponentiële regressies zijn bij iedere temperatuur significant, wel be-
staat er in de roeeste gevallen een significante fout rond de curve. De r's
z-eLf zLTn bij de twee saliniteiten, wanneer we iedere saliniteit afzonder-
lijk bekijken, hoog significant verschillend van elkaar (Fs(17o/oo) = 9.97i
df = 3140 ; F^(30"/oo) = 57.8 ; df = 2,36). Bij 1!o/oo bestaat er een sig-S
nificante fout rond de regressie van de r's tegen de temperatuur (t" 6.66#i
d.f = 2,4O) en de regressie zelf is niet significant (t= = 2.49 ns ; df = I,2) .
Uit de GT2-intervallen (fig. \IfI.19.a) bfijkt dat bij deze saliniteit de r's
bij de drie laagste tenperaturen niet verschillen van elkaar. De r bij 25oC
is wel significant groter dan de r bij de vorige temperaturen-
Bij 30"/"o is de toenaroe bij de hoogste temperatuur (30"C) significant klei-
ner dan bij 25"C. UiÈ de GT2-inÈervallen volgt dat de r's bij iedere e><peri-
mente1etemperatuursverhoginggroterworden,m.a.\r'.r(15oC)<r(20"c)<
r(25"C) > r(30oC). Rond de regressie van r tegen de tenperatuur bestaat er
geen significante fout (t= = 1.99ns i d{ = 1,36). De regressie van r tegen
166.
de temperatuur is niet significant (F" = 57.04 (P = 0.084) ; dí = 1,1). Toch
wijst de F-waarde duidelijk in de richting van een lineair verband in het
ter4)eratuursinterval van 15 Èot en met 25"C. De slope van r tegen de tem-
peratuur is 0.00771, wat beduidend kleiner is dan de helling bij 20"/oo S.
Tabel VII.5. : Statistische analyse naar verschillen in maxi-
male densiteit bij 
^'{. 
mícruphÍha(na (11o,/oo en



























































Zowel bij 11" / oo als bij 3Q" / oo konden geen significante verschillen tussen
de maximale densiteiÈen worden aangetoond (Fs(ll"/oo) = 1.89ns ; dí = 3,7 i
Fs (3oo/ooo = 0.76ns t dÍ = 2,7) -
Ve::gelijken rde de gerealiseerde populaÈietoenames bekomen bij de drie sali-
niteiten net elkaar, dan zien we dat de toename b|j 20" / oo bij alle tempera-
turen het hoogsÈ is. Een saliniteitsverhoging en vermindering van ongeveer
1Q"/oo t.o.v. 2Q"/oo veroorzaakt een significante verlaging van r (Friedman's
X2 = 6.5 r dí = 2 i pXZ : 0.039). Uit de niet pararnetrische tvíeewegs-varian-
tie-analyse, waarbij de ontbrekende r bij 11"/oo en 30oC geschat werd volgens
box 11.5 (p. 365 in Sokal & Rohlf, 1981), volgt ook dat de temperatuur een
significante invloed heeft op de r's (Friedman'" X2 = 8-2 t dí = 3 ; Px2 :
0.042). Beduidend hierbij is dat bij 2Q"/oo r nog stijgt, zij het minimaal
bij een verhoging van de ET van 25 naar 3OoC, temijl bij 3Qo / oo de r bij 30oC
significant kleiner is dan die bij 25"C. Uit onze data blijkt ook duidelijk
dat de temperatuursafhankelijke acceleratie van r afhankelijk is van de sali-
niteit. De helling van r tegen de temperatuur bí) 2oo/oo is 2.3x groÈer dan
de helling bij 3Oo/oo.
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De parameters van het logistisch model worden gegeven in TabeMI.3.
De toenamesnelheden die werden geschat met dit model, z!)n groter dan de r's
d.ie werden bekomen met het exponentieel model (fig. WL.22.1 en 3). Buiten
t67 .
dit bestaan er nog enkele belangrijke verschillen. Bij 11o/oo is de logis-
Èische r bij 17"C kleiner dan de r bij 15oC, zodanig dat de r-Têmperatuur-
curve een knik vertoont bij deze temperatuur. Volgens dit model- is bij 15oC
de populaÈiegroei bij 1!"/oo groter dan de groei bij de twee andere experi-
mentele saliniteiten, te::wijI meÈ het exponentieel model de toename bij 20"/oo
voor alle temperaturen het grootst is. Eerder werd reeds een beduidend ver-
schil tussen beide modellen gemeld, namelijk volgens het logistische model
is de r bij 2Q" / oo in het interval van 20 tot en met 25"c onafhankelijk van
de temperaÈuur. Bij 3Q"/oo geven beide modellen, in het interval van 15 tot
en met 25oC, een min of meer gelijkaardig beeld (fiq. VII.22.3).
4.b. Monhbtne.Lb paneleganÍuLa
De populatiegroei van deze soort werd bestudeerd bij vijf temperaÈuren
(15, 20, 25,30 en 35"c), bij 30"/oo saliniteit. Bij 15, 20 en 35oC werden
drie proefopstellingen gevolgd, bij 25 en 30oC werden vier replicaten bestu-
deerd. De telprocedure bij deze soort was identiek aan de procedure bij de
andere soorten. Voor deze soort werd enkel het exponentieel rnodel beschouwd
(fig. VII.l1), omdat er bij 4 van de 5 gevolgde temperaturen geen significan-
te fout rond de exponentiëIe regressie bestaat. De statistische analyse wordt
gegeven in onderstaande tabel.
Tabel VII.6. : M. paaeleganfu,b.: statistische analyse van het e:<ponen-
tieel populatiegroeinodel. Voor de betekenis van de slzm-
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De toenamesnelheden bij de verschillende temperaturen zijn hoog significant
verschillendvanerkaar(Fr=36-5;df=4,36)'Rondderegressievande
rrs tegen de temperatuur, bestaat er een significante fout (F= =3.77 ; dÍ =
3f36) die veroorzaakt wordÈ door de positie van de r bij 35oC, nanelijk
(r(35oC) < r(3OoC)). De regressie zetf blijft hoog significant (F= = 88.Ë*t
df = 1,3). uit de GT2-intervallen (rig. \8I.21.1) kunnen we besluiten dat in
het interval van 15 tot en met 30"C, bij iedere experimentele temperatuursver-
158.
foe-hoging de populatietoename significant qroter wordt (P = 0.05) en dat de
name bij 35oC signj-ficant kleiner is dan de r bij 30oC. Bij 35oC kunnen
dus drridelj-jk over een begin van temPeratuursstress spreken.
Deze soort realiseert zeer hoge populatiedensiÈeiten, wat er oP wijst dat ze
waarsctrijnlijk door haar parthenogenetische voortplantingswijze, geschikt is
voor massakweek. In onderstaande tabel wordt de statistische analyse van
verschillen in naxiroale densiteit gegeven. Hieruj-t blijkt dat er een sigmi-
ficante heÈerogeniteit bestaat (F= = 5-83*r ; df = 4,I2). Uit de a poste-
Tabel \III.7. : Statistische analyse naar verschillen in
maximale densiteiÈ bij M. pu\oLegut!'La-.
riori test (95t c:2-intervallen) blijkt
densiteit nordt gerealiseerd dan bij de
derd) . Bij de andere teryeraturen zijn
schillend van elkaar.
dat bij 15oC een significant lagere
overige teDry)eraturen (20oc uitgezon-
de densiteiten niet sigmificant ver-
4.c. l'Áonltgdteia, d'b lmeJs,
4.e.t. Method.iek
De populaLiegroei van M. ill june-ta werd gevolgd bi j zes teryeraturen :
nanelijk 3, 8, L2, L5, 18 en 20oC bij'een constante saliniteit van 30",/oo S.
Deze erq)erÍmenten werden opgesplitst in tr.ree sets. Bij !2, 18 en 20oC wer-
den petriplaten met een diameter van 50 mm gebnrikt, gernrld met 7 mI bacto-
agar. Eierop werden 30 nematoden (20 99 me en 10 dd) geênt. Gedurende de
groei werd een ongekend bacteriënmengsel dat apart werd opgekweekt, toeged:rrp-
peld. Drie replicaten werden bestudeerd en per replicaat werden minimaal vj-er
tellingen gedaan. De populatiegroei bij de drie andere temperaturen werd uit-
gevoerd in petrj.platen rnet een diameter van 35 mm, die gevuld werden net 4.5
mI aangerijkte bacto-agar. De rest is idenÈisch net de eerste tenperatuurs-
reeks. Wel werden per ternperatuur vijf replicaten gevolgd. Ieder geniddelde
in Tabel VII.23. voor 3, 8 en 12oC is dus gebaseerd op 20 tellingen. De Po-
Tery.
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pulatiegroei bij de verschillende temperaturen wordt voorgesteld in Fig.
\7TT 1)
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Bij ll. di'Sjunetn varieert de gerealiseerde populatiegroei per dag tus-
sen 0.O74 d,ag-I Ulj 3oC en 0.178 aag-i Uii 15"c. Bij de twee hoogste tempera-
Èuren, 18 en 2OoC, neemt r terug af. De verdubbelingrstijd varieert tussen
9.4 d bij 3oC en 3.9 d bij 15oc. De r's bij de verschillende temperaturen
zj-jn hoog significant verschillend van elkaar (Tabel VII.8. ; Fig. VII.2O-4,
F" = 12.11**r ; dí = 5,43). Uit de GT2-vergelijkingsintervallen (Gabriel)
bfijkt dat de r bij 15oC significant groter is dan de overige toenamesnelhe-
den, dat de r bij 3oC significant kleiner is dan die bij 8 en 18oC en niet ver-
schillend is van die bij 2OoC, dat de r bij 2OoC niet verschilt van de r's bij
8 en 12oC en dat de r bij de laatste temperatuur een eigenaardige positie heeft,
vooral omdat de intrinsieke toenamesnelheid per dag (rro) bij deze temPeraÈuur
ongeveer 0.17 dag-i bedraagt.
De coëfficiênt van deterninatie bij het exponentiële nodel varieert tussen 87
en 95t en bij drie van de temperaÈuren, namelijk 3, 12 en 20oC bestaat er geen
siqnificante heterogeniteit rond de e:<ponentiêIe functie. Bij de drie andere
Èemperaturen is de heterogeniteit significant (P < O.OO1, zLe 2d2yx in Tabet
ytI.8.). De regressie blijft bij alle temperaturen hoog significant (P < 0.001).
Uit een stapsgewijze AltOVA, waarbij werd nagegaan welke polynomen (tot de 5de
graad) nog een significant gedeelte van de variabiliteit verklaren, kon worden
afgeleid dat in aIIe gevallen de heterogeniÈeit wordt veroorzaakt door signi-
ficante curvilineariteit. Bij I en 15oC, verklaart zelfs een 5de graads poly-
noom nog een significant gedeelte van de variabiLiteit (zie Tabel VII.9.).
tre analyse naar rnogelijke verschillen in maximale densiteit lDoet oPgesplitst
worden in twee groepen. Dit omdat niet net dezelfde petriplaten werd gewerkt
voor de totale temperatuursreeks. De naximale densiteiten bij 3, 8 en 15oC
zijn onderling niet verschillend van elkaar (P= = 2.26 i df = 2,55 ; de AIIOVA
werd uitgevoerd op de ruwe data, getransfo:meerd naar logaritmen). De geone-
trische gerulddetden (CU.cn-2) sa.men met de 958 CI worden ri'eergegeven in Tabel
VII.10. De maximale densiteiÈen bij de overige Èenperaturen zijn wel verschil-
lend (F" = 17.4 ; Qf = 2,33 ; de ANOVÀ werd uitgevoerd op de ruwe data). De-
ze maximale densiteiten worden weergegeven in het tweede gedeelte van Tabel
VII.10. Uir de 95r vergelijkingsintervallen (GT2) blijkt dat de Nr"*(cm-2) bij
18oC groter is dan die bij L2oC, en deze laatste is groter dan die bij 20oC.
170.





De densiteiten bij 3
ondanks de zeer hoge
Tabel VII.9. : Statistische analyse naar curvilineari-
teit rond het e>rsronentiee1 model. Po-
lynomen tot de 5de macht werden uitge-
test en er werd door middel van een
stapsgewijze AlilOVÀ (zie Sokal & Roh1f ,
1981, p. 671-683) nagegaan welke poty-
norpn nog een significant gedeelte van
de variantie verklaren. Rlrx is de
coëfficiënt van deteruinatie van een
x-de lraadsvergeli jking.
en 8oC zijn groter dan die bij 20oC. Bij 15oC
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Tabel VII.10. : Analyse naar verschillen in maximale densi-
teit bij ilí. d,UjuncÍn De densiteiten zijn
ui tgedrukt in aantall-en. cm-' .
Temp.














































In Fig. VII.13 wordÈ voor M. d,irSjwc.ta" voor de verschillende temperaturen de
gerealiseerde groeisnelheid per dag (r) per observaÈie-interval uitgezet.
Bij twee temperaÈuren, namelijk bij I en 15oC, observeren we een uitgespro-
ken piekwaarde voor r, van respectievelijk 0.3060 dag-} en 0.4321 dag-l. D.t.
waarde wordt bereikt na 13 (8"C) en 8 (15"C) dagen. Bij de overige tempera-
turen vinden we enkel bij 18 en 20oC een kleine piek in het begin van het ex-
periment. Bij 3oC wordt het maximum bereikt na 34 dagen. Een positieve
groeisnelheid wordt bij de laatste teuperatuur langer aangehouden dan bij de
overige temperaÈuren. Uit deze analyse blijkt het ook duidelijk dat de cur-
ven met de meest uitgesproken piekwaarde van r een significante heterogeni-
teit vertonen rond het e:<ponentieel model.
4.c.3. !99istisch model
De coêfficiênten van de logistische curve worden weetgegeven in Tabel
VlI.3. In Fig. VII.14 wordt de logistische groeicurve gegeven bij 3, 12 en
18oC. De togistische r's zijn bij alle temperaturen groter dan die bekonen
net het exponentieel nodel (fig. VII.22.4). Tussen de logistische r's en de
ternperatuur bestaat er geen eenvoudig lineair verband (F = 3.03 ns ; dÍ=t,2).
Bij dit model zijn de hoogsÈe waarden gelegen in het temperatuursinterval tus-
sen 12 en 18oC. De logistische r bij 12"C is dus groter dan die bij 8"C, wat
niet het geval is bij het exponentiële nodel. De fittingen van het logistisch
model zijn voor alle temperaturen beduidend beter, dan die van het ex;ronentiê-
le model. Dit kunnen we afleiden uiÈ Tabel VII.11, waarin enerzijds de som
van kwadraten van het residu rond het model wordt \^Ieergegeven, en anderzijds
a 
-^r lz.
oe X' goodness of fit. De laatste statistiek is niet sigrnificant bij drie
temperaturen, 3, 12 en 20oc. In de andere gevallen, bestaaÈ er, volgens de-
ze sÈatistiek, een significant verschil tussen de voorspellingen en de expe-
rimentele densiteiten. Bij het exponentieel model zijn deze discrepanties
voor a1 de Èemperaturen hoog significant (P < 0,001).
Tabef VII.11. : rl{. d,Ujune,tn- : statistische analyse naar de good-
ness of fit van het exponentieel en het logis-
tisch model. SK residu = som van kwadraten van
de niet door het model verklaarde variabiliteit ;
X2 goodness of fit is een maat voor het verschil
tussen de voorspelde en de experimentele waarde(Andrewartha, 1961 en Browning, 1952) .
D" X2 goodness of fit werd berekend als
X2 = 2 (í. - y. ) 2 / 5.2 roet ?. = gemiddelde popu,l- r-' t -r-
latiedensiteit op tijdstip i ; Y. de berekende
densiteit en S.2 de variantie van het gerniddelde
?,,(s_2= E tv ] vlz / n (n-1)).
-l' L
4. d. MonhA,stela poava"
4.d.1. Methodiek
De populatiegroei van Monltqltena panv4 werd bestudeerd bij vier tem-
peraturen, g, !2, 17 en 22oC en bij een constante saliniteit van 30o,/oo S.
Gedurende de Èoename werd op regelmatige tijdstippen een dieet, bestaande
uit diatomeeên, bacteriên en één groenwier toegedruppeld. De voliedige ten-
peratuursreeks werd uitgevoerd in petriplaten met een Q van 3.5 cro. Bij 8oC
werden zes replicaten, bij t2 en 17oC werden vijf replicaten en bíi 22"C
werden drie replicaten gevolgd. De populatietoenames worden weergegeven in























































4 -d -2. Elpglellresl-eg9:l
De gerealiseerde populatj-etoename 'rr, varieerde tussen 0.07 dag-1
bij 8"c en 0.29 dag-i lij 22oC. De statisÈische analyse van dit model wordt
vreergegeven in Tabel VII.12. Hieruj-t blijkt dat a1le regressies significant
zi1n 1X|2 termen) ondanks de significante fout rond de regressiecurve
1Dd2yx). De hoogste coëfficiënt van determinatie wordt genoteerd bij 22"C,
nanelj-jk 91t. De r's zelf zijn hoog significanÈ verschillend van elkaar
(F_ = 5.65*r ; dí = 3,25). uit Fig.Vrr.21.2, die de 95t GT2 vergerijkings_s
intervallen geeft, blijkt dat de r's bij 8"C, 12oC en 17oC niet significant
van elkaar verschillen. De r bij 22oC Ls significant groÈer dan die bij I7oC.
Veroer blijkt uit de ANOVA, dat er geen significante fout bestaat rond de re-
Tabel vII.12. : M. pALvI,: Statistische analyse van de populatie-
toename (exponentieel nodel). Voor de betekenis
van de syrnbolen, zie Tabel VII.I.
Temp.




































gressie van de rrs tegen de temperatuur (F= = 2.34 ns , dí = 2,25). Toch
kan de regressie niet als significant beschouwd worden (F= = 5.24 ; df =
!,2 i P = 0.15). Er bestaat dus geen eenvoudig verband tussen r en de tem-
peratuur. Uit Fig.VII.27.2 bLíjkt j-nderdaad dat de temperatuursafhankelijk-
heid van r in het interval tussen 17 en 22oC groEer is dan die in het inter-
val tussen I en t7oc.
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= 2.85 (ns) ; (dÍ = 3,15)
L t4.
In Tabel VïI.13. worden de gegevens in verband met de maximale densiÈeiten
(cm-2;, die in de verschiltende e>perinenten worden gerealiseerd, gecorupi-
Ieerd. De maximale densiteiten worden sneller bereikt naarmate de experi-
mentele temperaÈuur toeneemt. Dit varieert tussen i01 dagen bij 8'C en 16
dagen bíj 22"C. Uit de ANOVA kunnen we besluiten dat de densiteiten niet
voldoende van elkaar verschillen om statistlsch significant te zijn (F, =
2.95; dÍ = 3,15 ; p = 0.073). Toch ligt de F verdacht dicht bij het P=0.05
probabiliteitsniveau, en dit is te wijten aan het verschil in densiteit tus-
sen de laagste en de hoogsÈe temperaÈuur. In Fig. VII.16, worden de gerea-
liseerde r's rritgezet per observatieinterval. Hieruit blijkt dat bij de
vier temperaturen een duidelijke piekwaarde van r voorkomt. Dit naximum si-
tueert zích na 26, !I, 6 en 5 dagen bij respectievelijk 8, t2, 17 en 22oC.
De populatiemaxima worden daarentegen slechÈs bereikt na 10I, 42, 37 en 16
dagen. Dit wijst er duidelijk op dat de initiêIe groei, door het feit dat
alleen adulten geinoculeerd werden, het grootst is. De maximale r bij 8oC
is 2x groter dan de regressiecoëffÍciênt van In N tegen de tijd, die bij !2"C
is 3.4x groter dan de regressiecoëfficiënt, bij 17oC is deze verhouding 3.7x
en bij 22oCbedraagt dit 1.8x. De afname van r bij toename van de populaÈie-
densiteit is ook het grooÈst bij de hoge temPeraturen.
4.d.3. !9gr:!i:9!_s9991
Oe coêfficiênten van dit model worden gegeven in Tabel VII.3. Víeer
zijn de gerealiseerde r's berekend met dit model groter dan de e:q>onentiële
regressiecoêfficiênten. De fitting zeLf is bij alle temperaturen beduidend
beÈer dan net de exponentiëIe (zie Tabel vII.14.). Bij twee temperaturen,
narnetijk 22 en 8oC zijn de berekende populatiegroottes, niet verschillend van
de e:q>erirnentele (zíe y2 goodness of fit) . Zoals bij de e>rponenti.êIe analyse
Tabel vII.14. : Vergelijking tussen het logistisch en eïponen-Èieel model qua goodness of fit ; zie Tabel
vII.11. voor verklaring van de synbolen.
*'berekend tot dag 66 1= groeifase waarbij de ex-
ponentiêle fit op het zicht aanvaardbaar is).
z ooodness of fit
















bestaat er ook bij dit model slechts een klein verschil tussen de r's bij 12
en 17"C. Tussen 8 en 12"C en tussen 17 en 20"C is het verschil- beduidend
groter. Tussen r(logistisch) en de Eemperatuur bestaat er een bijna-signifi-
cante lÍneaire relatie (Fs = 17.5 i dí = 1,2 i P = 0.053), die kan beschreven
worden met de volgende vergelijking r : -0.089 (t0.084) +0.022 (10.005) T
(R2 = 0.90). Voor deze soort is de relatie tussen r en de temperatuur, voor
beide modellen vrijwel identisch, met een opvallend steiler gedeelte tussen
17 en 22"C (rig. VÍt.23.2) .
q. e . CfuLoml.doh!. wrd;enpLtnÍt-
4.e. 1. Methodiek
Bij deze soort werd de populatiegroei gevolgd bij vijf temPeraturen.
Bij 3 en $oC werden vijf repticaten gevolgd, bij 12 en 17oC vier replicaten
en bij 22oC drLe replicaten. In aIIe e>perirnenten bestond de initiële popula-
tie uiÈ 10 99 me en 5 dd. De proeven werden uiÈgevoerd in petriplaten met een
fr van 35 mn die werden gevuld met 4.5 nl agar. In het begin van de groei werd
de populatie volledig geteld. Bij hogere densiteiten werden de tellingen be-
perkt tot vier subsamples van 1 cm2 per replicaat, m.a.hr. ieder geniddelde is
gebaseerd op minimaaL t2 tellingen van 1 cm2. Bij het tellen werd geen onder-
scheid gemaakt tussen adulten en juvenielen ; de eieren werden niet geteld.
Hetzelfde dieet als ïroor Morthqdtela" paLva werd gebruikt.
4.e -2 - E€ggeg!1991-ggg9l
De erq)onentiëIe groei van deze soort wordt hteergegeven in Fig. VII.17.
De per capita groeisnelheid (r) berekend net het e:<ponentieel model, varieert
Èussen O.O2O9 dag-I bij 3oc en 0.2062 d,ag-] Uij 22oc. De maximale verdr:bbe-
lingstijd bedraagt 33 daqen en wordt bereikÈ bij de laagste temPeratuur. De
hoogste temperatuur geeft de grootste t2 = 3.4 dagen. De groeisnelheden (r)
zijn hoog significant verschillend van elkaar (t" = 33.78 t df = 4,42). Uit
Fig.Wr.2l.4 blijkt dat de r's bij !2, 17 en 22oC niet significant verschil-
len van elkaar (overlapping van de GT2-vergelijkingsintervals). De groeisnel-
heden bij 3 en 8oC verschillen onderling en zijn verschillend van de toenames
bij !2, 17 en 22oC. De rrs in het uitgeteste temperatuursinterval, zijn een
Iineaire functie van d.e temperatuur (Fs = 40.4 t dt = 1,3), met een regressie-
coêfficiënt b = 0.011 (SE = 0.0010)- Rond deze regressielijn bestaat er wel
significante heterogeniteit (t= = 3.114* r dÍ = 3,42), die voornamelijk veroor-
zaakt wordt door de positie van de r bij I2"c.
176.
Tabel VII.15. : Statistische analyse naar
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De maximale densitej-ten (zie Tabel vII.3.) worden in de verschillende expe-
rimenten bereikt na 268 (3'C) i 7t (8"C) i 40 (12"C) , 46 (17"C) en 18 (22oC)
dagen. Deze densiteiten zijn niet gelijk (F = 15.4 i dí = 4,L6), bij 3oC
wordt er namelijk een beduidend lagere Nru." 9.r"aliseerd. De Tri. bij 3oC is
ongeveer 150 dagen en dit verklaart waarom de populatie bij deze temperatuur
binnen een tijdsbestek van 270 dagen niet kan expanderen. Bij de andere tem-
peraturen zijn de maximale densiteiten niet verschillend van elkaar.
Tabel VIf.16. : Statistische analyse van de populatietoe-
nane bij C. wtdicapi-ta-tn, r exponentieel mo-
del. Voor de betekenis van de svmbolen zie
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Uit de ANOVA's bleek dat er rond het e:rponentieel nodel een significanÈe he-
terogeniteit bleef bestaan lzie Ed2yx), de regressies bleven bij alle tempe-
raturen wel significant {zte 2}2). De hoogste coëfficiënt van deteminatie
is 88t, wat wil zeggen dat het exponentieel nodel 88t van de variabiliteit
verklaart. Deze heterogeniteit blijkt ook uit Fig. VII.18, waar de dagelijk-
se r's per observatie-interval, voor de verschillende temperaturen, met el-
kaar werden vergeleken. Weer is het duidelijk dat r in het begin sterk
stijgt, om dan na een relatief korte periode, vooral bij de hogere tenpera-
turen, geleidelijk af te nemen. Bij de hoogste temperaturen vermindert r na
een periode van minder dan 10 dagen, en bij 22oC vernindert r (al na 5 dagen)
zonder dat de populaÈie zich kan herstellen. Bij de andere temperaturen schom-
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melt r gedutende een relaÈief lanqe periode rond nul. In deze periode kan
populaÈie zich nj-n of meer handhaven rond de asymptotische densiteit. Dit
voornamelijk uitgesproken bij I en 3oC.
4.e.3. LoqisÈisch model
--:-----
De per capita groeisnelheid in het exponentieel model is niet constant
en bijgevolg kan een ander groeimiddel gebruikt worden' namelijk het logisti-
sche. 'De coêfficiênten van dit model worden weergegeven in TabeL \8I.3. Na
vergelijking net de r bekomen uit het e:<ponentiêle nodel, zien we dat de r's
van het logistische nodel beduidend groter zijn (Fig. 161.23.4). Er bestaat
eveneens een U.neair verband Èussen de Iogistisclre r's en de teuperatuur :
r=-0.035+0.0192 (sE:0.0055) T; (F=12.3* rdf =1,3). Deslopevanr
(exponentieel) tegen de temperatuut is kleiner, maar het verschil is niet
grooÈ genoeg om statistisch significant te zL1n.
4.r. R abdiÍ,U nanÍ:a
Deze soort werd bij drie temperaturen bestudeerd, 20, 25 en 30oC en de
saliniteitwerd gefixeerd op 2O"/oo. Bij 20 en 30"C werden vier replicaten
en bij 25oC werden drie proefopstellingen gevolgd. De proeven werden niet
tegelijkertijd uitgevoerd, die bij 25oC werden afzonderlijk bestudeerd. De
e:<perinenten bij 20 en 30oC werden enkele maanden laÈer opgezet. De init'iêIe
populatiegrootte bes@nd bij de drie tenperaturen uit 10 99 ne en 5 dd - Ver-
nits de proeven niet gelijktijdig werden oPgezet en gevolgd, zijn de resulta-
ten niet voll-edig vergelijkbaar. We zulIen ons dan ook beperken tot het
vergeliJken van de grootte van de verschillende populaLietoenëImes.
Tabe1 VII.17. : Statjstische analyse van de populatietoename (expo-
nentj.eel nodet) . Voor de syrobolen zie Tabel VII - 1.
de
Teup.
























Rond de e>rponentiële regressies
nifÍcante fout (P < 0.001). De
peratuur heeft voor deze soort
d,f = 2,t7) . De parameters van
bestaat er voor de drie Èeryeraturen een sig-
regressies zelf zijn wel significant. De tem-
geen invloed op de grootte van r (Fs - 0-44 ï
het logistisch model werden geqeven in Tabel
VII.3. Weer zijn de logistische r's groter dan de exponentiêIe rrs- Het ver-
schil tussen de r bij 20oC en de overige Èoenames is ook groÈer bij het logis-
tische dan het exponentiël-e model. De populatiedensj-teit bij 20'C ligt bedui-
dend hoger dan die bij de twee overige temperaturen. Dit kan op een mogelijke
temperatuursstress wijzen. Deze waarden werden echter niet simultaan bekomen,
bijgevolg kunnen methodologische verschillen al-s mogelijke oorzaak niet uitge-
sloten worden





















In de Tabellen VIT.79-26 worden voor de bestudeerde soorten per tempera-
tuur en per observatie de gepoolde geniddelden gegeven. De gemiddelden van de
afzonderlijke replicaten kunnen ingezien worden bij de auteur van deze verhan-
deling.
5. DTSCUSSIE BIJ HET HOOFDSTUK POPUI,ATIEGROEÏ
5.a. E)EONENTIEEL EN I,OGISTISCH MODEL
In deze studie werden twee verschillende rnodellen gebruikt om de popula-
tiegroei van vrijlevende mariene nematoden in laboratoriumomstandigheden te
bescbrijven;het logistische en het exponentiële nodel. Van de twee gaf het
IogisÈische nodel duidelijk de "betere voorspellingen". De "gerealiseerde
populatietoenames" d,ie rnet dit nodel werden bekomen zijn consistent groter dan
de r's van de exponentiële vergelijking. Dit is een aanwilzing dat de groei
afhankelijk is van de densÍteit. In de e>rponentiële vergelijking wordt de
"per capita groei" enkel beschreven door r. Als er densiteitsafhankelijke
groei aanwezig is, wordt dit volledig ingecalculeerd in de e>rponentiêle r,
wat maakt dat deze populatiegroeiparameter kleiner is dan de parameter uit de
1?o
logistische functie. In het laatste model heeft de popuLatiegroei de densi-
tei-Èsafhankelijke vorm r (i - N/K) (l"lay, 1976) en dit is de reden waarom
r (e4p.) < r (logistisch) .
Bij twee soorten, C. ru-d,LcapLtaÍa en M. mLenoytlutlnah0., vinden we verschillen
van meer fundamentele aard. Zo voorspelt het logistische model voor C. nudi-
capiÍAtt, in het temperatuursinterval van 17 Èot en met 22"c een duidelijke
acceleraÈie van r, terwijl het exponentieef model eerder een nivellering aan-
geeft (zie Fig. VIr.23.4). Voor M. rwLUnphÍLaLna (20"/oo S) vinden we met het
logistische uodel- dat de grootte van r onafhankelijk is van de temperatuur in
het temperatuursinterval van 20 tot en met 25oC (Fig. vLI.22.2). Bij overgang
van T = 25"C naar 30"C geeft d.it model een verdere acceleratie van r. Met de
exponentiêle functie vinden we bijna het tegenovergestelde : een toename van
r bij overgang van 20 naar 25oC en een stagnatie van r in het temperatuursin-
Èerval van 25 tot 30oC. Voor de andere soorten vinden we met de Èwee verge-
Iijkingen een min of meer gelijkaardig verband tussen r en T. Ilierbij kunnen
we eenvoudig sÈellen dat de e>qponentiëIe curve onder de logistische ligt in
het r-T vlak.
5.b. STABIELE LEEFTIJDSVERDELING
Met de exponentiële regressie kon wel een fout rond "de gerealiseerde
populatiegroeiparaneter" berekend worden. Deze nethode werd dan ook gebruikt
om onze data met de literatuurgegevens te vergelijken. HeÈ exponentieel model
wordt sinds Fenchel (1968) door veel neiobenthologen en nelllcttologen (Groo-
taert, 1976 ; Tietjen & Lee, !977bi Lee eÍ a.L., 1976 i Atongi & Tietjen,
1980 ; wa:*rick, 1981a; Garcia, 1982 ; Romeyn eÍ. dL., 1983 ; Tietjen & Lee,
t984 ; Srnol eÍ. dL., 1980 e.a. ....) gebruikt. om de populatiegroei in e>rperi-
mentele en veldsituaties te beschrijven. Hierbij wordt de gerealiseerde popu-
Iatiegroei foutief de intrinsieke natuurlijke toenamesnelheid r, genoemd. De
volgende redenering wordt meestal gebruikt : "omdaÈ de populatiegroei in onge-
Iimiteerde onstandigheden plaatsvindt, is de toenane gelijk 
".t tr.*, m.a.rl. aan
de natuurlijke intrinsieke toenaresnelheid" (o.a. Tietjen & Lee, !977biAnder-
son & Coleman , 1981). Dit is niet correct, omdat rm per definitie (zie
Krebs, L978 ; Andrewartha & Birch, 1954 ; Leslie & Ranson, 1940) een constante
is die alleen gedefinieerd is als de populatie de stabiele leeftijdsdistribu-
tie heeft bereikt (AndrewarÈha a Birch, 1954 ; Odum, 1971 ; Pianka, t974 i
Krebs, L972 ; Ricklefs, 1973 i Da3oz, 1975 ; Margalef, 1978 ; Elseth & Baum-
gardner, 1981 i e.a. ....). Deze stabiele leeftijdsverdeling werd door Wilson
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(1978) op de volgende manier gedefinieerd :
,'This is the condition in which Èhe proportions of individuals be-
longing to different age-groups remain constant from generation to
gteneration".
In de meeste experimenten bestaaÈ de iiritiële populatie enkel uit adulten i
de studie van Víarr,vick (1981a) maakt hierop een geh:kkige uitzondering. De
groei zelf wordt slechts gedurende enkele weken (4-tal) (Alongi & Tietjen,
1980 ; Garcia, 1982) gevolgd en deze periode is voor de populatie duidelijk
te kort, om zich qua sanenstelling te stabiliseren (Taylor, 1979). We kunnen
dit duidelijk illustreren aan de hand van tellingen bij M. mLctophÍl^'*(ma. se-
hafve in de beginperiode is enkel het percentage adulten min of meer consÈant.
Bij 15oC is er bijvoorbeeld na het ontstaan van nieuwe adulten van de 2de ge-
neratie een duidelijke stijging van het percentage eieren waar te nemen. Bij
deze temperatuur bestaat de populatie op een bepaald mouent voor 808 uit eie-
ren, Èentzijl de stabiele leefÈijdsverdeling (zie verder voor de berekenings-
wijze) ongeveêr 50t eieren voorspelt. Dit wordt veroorzaakt doordat de adul-
te populatie uitsluitend uiÈ jonge adulten bestaat. Bij 20 en 25"C vormen de
juvenielen, de belangrijkste fractie van de populatie. Bij 25"C koroen er oP
het einde van de groei slechts 15t eieren voor. Volgens de stabiele leef-
tijdsverdelingl besÈaat de populatie voor 66t uit eieren en slechts voor 28*
uit juvenielen. Bijgevolg mogen ïre aannenen dat de reproductieve activiteit
in de culturen (populatiegroei) beperkt wordt. Hetzelfde geldt voor 20oC'
waarbij de eieren slechts gedurende een periode van een 7-tal dagen de domi-
nante fracÈie (59t1 vornen. Een soortgelijk percentage wordt voorspeld met
de stabiele leeftijdsverdeling (59.4t), wat er kan op wijzen dat deze verde-
Iing wel kan bereikt worden maar dat.ze niet kan behouden blijven. Waar-
schijnlijk interfereert diÈ net de te eenvoudige kweekrethodiek.
In natuurtijke omstandigheden bereiken populaties bijna nooit de stabiele
Ieeftijdsverdeling. Taylor (1979) illustreerde dit met levensryclusdata van
27 insectensoorten.
Voor nematoden vinden we indicaties bij Lorenzen (L974) 
' 
Govaert (t979), Snol
QÍ. aI. (1980) r Heip Q.t al-. (in druk), Romeyn 8Í. aL. (1983), Bor^nvman (1983),
dat de leeftijdsverdeling in het veld sterk fluctueert naargelang het seizoen.
Enker ati SabaÍiwLa" pu,Lehlra (Bouwman, 1983) en SabaÍiwLa bnevi;eÍa (vincx a
Heip, 1984) wordt een min of meer constante verdeling, met een duidelijke ten-
dens naar een grotere fractie juvenielen in het najaar, r^taargenonen. Bij an-
dere soorten worden groÈe fluctuaties in de leeftijdsverdeling genoteerd. Dit
geldt zowel voor de snel groeiende vonnen zoals o.a. MovthAótelg, rLe.óhings\tÁ,
Chnomodona rurdLerpí.ta.ta", Chnomad.orLd l'LQLQlloótomaÍa (rj-to , t982) , I'lonhgatena
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d,ítSjunlta (Trotter & Webster, 1983) als voor de zich traag ontwikkelende
soorten zoals )nel,toLaLnw5 oxa(fiiÁ (smol et oL., 1980) , Pontonena vu,Lgane (ua-
rakhov, I974a) ,Virseo,sil' viÁco^cl (Govaert, t979) . Dit laat ons besluiten dat
waarschijnlijk geen enkele nematodesoort in natuurlijke omstandigheden haar
reproductieve potentiaal realiseert, Iaat staan dat ze voldoende lang kan be-
houden blijven zodat ze berekenbaar wordt.
5.c. E)GONEIIIIELE POPIIÀTIEGROEI IN DE NATWR
Er bestaan wel voldoende aanwijzingen dat populaÈies in het veld expo-
nentieel groeien, of tenninste dat de er<ponentiële vergelijking qoed de popu-
latiegroei beschrijft. Dit geldt o.a. voor harlpacticoiden (Ileip, t972), Os-
Èracoden (tteip, tg76), nematoden (Sraol eÍ $., 1980),de poliep ?notohqdna
LeucÍzauLL (Eeip & SmoI ,7976b), daphniden (HaIt , t964) , kinorhynchen (Higgins
& Fleeger, 1980), de mollusx TelebelJ,LdU ttntemí en de crustacee DílÁW
,t,o,Íhh,Q'L (Arntz, t979). De e:<ponentiêIe groei wordt geillustreerd met dat
vier harpacticoide copepoden (Ueip, 7972), waarbij de dagelijkse gerealiseer-
de toename van de adulten werd berekend en waarbij telkens de significantie
van de regressie-analyse wordt gegeven(Tabel VIT..27,).
Tabel vLT.27. : ExponentiêIe groei van vier haryacticoide copepoden
in het Dievengat (naar Heip, 1972).
De coëfficiênt van determinatie (R2) is voor alle regressies hoger dan 0.91
en de regressies zijn, op één na (?o,nonAeltouJnptJJÁ navuÁ Iente t97t), signi-
ficant.
covaert (1979), snol eÍ 0,1-. (1980), Kito (1982) en Rorneyn eÍ a.,L. (1983) geven
aanwijzingen dat exponentiële populatiegroei inderdaad voorkomt bij nematoden.
















































Hierbij vinden SmoI e,t a.L. (].c.) en Romeyn eÍ o-L. (I.c.) dat de groeisnelhe-
den bij de soorten )ncholaLmuÁ oxquh,U en Eu-dipLogaÁtetL partahlnafuÁ in-vitro
en in de natuur goed met elkaar overeensternmen. Smol 8Í aL. (1980) conclu-
deerden dat de grote predator/omnivoor 0. oxuuÀiÁ in de natuur groeisnelhe-
den bereikt die de maximale capaciteit van de soort benader:en. E. panannaturs
realiseert in het veld zelfs snelheden (r = O.O8 aag-1) die significant 9ro-
ter zijn (p < 0.05) dan de hoogste in-vitro waarnemingen (r = 0.06 dag-]) (zLe
Tabel vII.29.).
Tabel V:rL.2T. : vergelijking tussen r(aag-]) in het veld en in de natuur.
Soort VeId in-vitro Bron
0. oxtlm,U I r=0.009 r = 0.0165 | neip e-t a'L., L978(958 cr : 10.010) | tgst cr : t0.0oo1) | snot e.t a't-., 1980
E.paÀtu1ma,.ttus I r=0.08 r = 0.060 | nomeyn QÍ. a,L., 1983(95t CI : 10.013)
Uit de studie van Kito (1982) kunnen r^Ie voor
van het Japanse bessenwier (SalLgoÁÁun-wier)
kenen :
drie dominante "Aufwuchs.-soorten
de volgende schaÈtingen van r bere-
Soort
Chtamado ns. nud,LupiÍa.to
Mo nhqt tetrn tLeótuLng erÁ
Chno mado na he-teno a to ma.ta







Vergelijken we dit met onze data, dan zien we dat zowel de gerealiseerde als
de intrinsieke toenamesnelheid van C. rul,LeapíÍ1,Ía (r = 0.17 en t, = 0.135)
in laboratoriunomstanèigheden groter zijn dan de populatiegroei in het veld.
De waarde voor de nonhystertae Monhqttela n-ednLngenÁ is enerzijds groter dan
de waarde die M. rwLUoph,t-lw.[na en M. paneteganÍ.u,L4 bi j deze temperatuur kunnen
realiseren, en anderzijds kleiner dan de r's die we noteerden voor M. ditSltutc-
tt en M. palLva. Heip (1972) vond dat de harpacticide Tael'vLd'Lu d)'se.Lpu in
het veld slechts 1/3 van haar potentiaal realiseert. Bij een andere harpacti-
coide copepode, PahnnAclftocanpfu,u naruta, stelde Heip (!972) vast dat in het
veld, bij de laagste teryeraturen de hoogste rrs gerealiseerd werden. Dit is
te wijten aan het feit dat de predator Pnotohqdn-a, LeuctziluLL zich bij Èempera-
turen lager dan 10oC niet reproduceert. Dit illustreert duidelijk de kloof
tussen laboratorium- en veldsituaties.
183.
Tabel VII.30. : Vergelijking tussen de maximale gerealiseerde r
in het aangegeven interval en deglobale r berekend met de elponentiêel re-





' De duur van de populatiegroei wordt
- t-"No
ook geqeven.







Mo nhLtL t ula mícno phÍ-haLna
Mo nhry tn eHa pauleg o,nÍula
MonLtqltorta poJLva
C I'noma.d"o no. rud.LcapíJo..ta
























































































































































































Halbach Og73) vond bij de rotifeer 8n-aclq,Lctnu,t ealqei[Lon-uÁ daL bij wisselen-
de temperaturen de maximale toenam. tr"* en de maximale densiÈeiten groter
waren dan bij een constante intermediaire temperatuur. In natuurlijke om-
standigheden schommelt de temperatuur voortdurend, denken we maar aan de
verschillen tussen dag en nacht. Dit is ongetwijfeld één van de sleutelfac-
toren die extrapolaÈie van het labo naar het veld sterk bemceilijkt.
Naast deze bemerkingen moeten we erop wi-jzen dat de gerealiseerde populatie-
toenames.rnoeilijk of zelfs niet met elkaar kunnen vergeleken worden. De ge-
realiseerde populaÈietoename wordt niet alleen gedetermineerd door de speci-
fieke experimentele set van abioiische en biotische karakteristieken, maar
ook door de leeftijdstructuur zelf van de populaÈie (Andrewartha & Birch,
Lg54; Birch, 1953 ; Hairston QÍ a,L., I97O), m.a.w. r fluctueert zolang als
de leeftijdqdisÈributie verandert. Daarom kunnen in het begin van de groei-
periode in het veld als de kli-batologische en voedingsomstandigheden terug
gunstig r^rorden en als de fysiologie van de organismen het toelaat, vrij hoge
toenamesnelheden gerealiseerd worden. In onze culturen worden voornamelijk
in het begin van de groeifase zeer hoge r's genoteerd. DiÈ wordt geillustreerd
in Tabel VII.30. : de maximale geobserveerde r's zijn beduidend groter dan de
globale waarden. Monltrytena d,is junuta. realiseerÈ bij temperaturen lager dan
1O"c maximale r's variêrend tussen 0.15 dag-I bij 3"c en 0.31 dag-1 bii g"c,
rÍíat zeer hoog is (zie Banse, 1982), Analoge resultaten' met een beduidend
grotere initiêIe groei, vinden we bij Sohlenius (1969a) voor de nematoden Pê-
Lodenn tuLaÁ, Díplogoateh rud,Lenpi,tt1a, RL&b&íLiÁ testnLeols" en !,le.tod'LpLogaÁ-
telL bíóotmÁ, bij Sohlenius (1969b) in een uitgebreide analyse van de groei
van lrleÁodipLogaÁtelL bídonni,t, bij pirtai & Tayror (1969) voor de nematoden
Fíetott ancrrLeoryoph.aga en ?anoígoLo,ine,[,La bennerais, bij crootaert (7976) voor
Mersod,LplogaÁtuL LrLelLíLLetuL bij ÀIongi & Tietjen (1980) en Garcia (1982) voor
verscheidene vrijlevende brakwaternematoden en bij Ànderson & Coleman (1981)
voor de nemaroden AetLobe,Loi-deÁ sp. en Me.tod,LpLoga$.en IJle)1'í.LLuLL Dit is in
deze culturen ook een rechtstreeks gevolg van de ongebalanceerde populatiesa-
menstelling.
5.d, MAXIMALE GEREATISEERDE DENSITEITEN
NietÈegenstaande we aanwijzingen hebben dat de reproductieve capaciteit
enigszins geremd wordt bekomen we in onze culturen densiteiten, die 10 tot 20x
hoger liggen dan de waarden in de literatuur. In de onderstaande Tabel VII.31.
worden de maximale densiteiten uit de literaÈuur vergeleken met onze data.
lRq
Tabe1 VIï.31. : Maximale densiÈeiten in natuurlijke omstandigheden(N) en in-vitro (K) van enkele nematodensoorten' De
oensiteiten worden ofwel- uitgedrukt per cm' ofwel
per mI. Voor de in deze studie bestudeerde soorten
worden de twee eenheden gegeven om vergelijking met






max(nt- I ) Auteurs
Mo nhqa telta. rwLeno phtltnha
M. palLva
C hnoma.d.o na nudicapi.tn rta
Mo nhq,s tet',a, d,U j unc,to,
Rho"bdis^Á naniw
Mo nhq a Ínelln" pan e.Leg an tu.La
Mo nl'tqt tena dit ! unc-ta
D LpLo Inínot La punieea
C lnomado n-Lra g QlLmaw:ca"
D ípLo Inínot La eh,í.two o dL
EuíLyil-o g a's telc pa.tu.tmafua
Monhqatena sp.
Aíto chno ma-do nn dewt Leu,bÍs.
tulo nl,try tena d,ís ! uneta
D ap lo n ena tenwí's 1cícril-unSabaÍiwLa ee-(Íien
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Romeyn eÍ a'l-., 1983
voor twee soorten, Eud,Lpl-ogoatu pa.ttntmo&u,t en At acluum^dorÍs. denr*cuinÍa"
worden densiÈeiten gegeven die vergelijkbaar zijn net ons maximum van Cl'tnO-
na.d"ottg" ruÁ,Lupi-toÍ,a. Voor de andere soorten worden over het algemeen lagere
waarden bekomen. In een aantal studies worden in "in-vitro" omstandigheden
zelfs lagere waarden geobserveerd dan in het veld (Alongi & TietJen, 1980 ,
Findlay, 1982 en Romeyn et oL., 1983) . Zo geven Alongi a TietJen een Nr"*
voor M. ilujmeta van 50 ind.cm-2, te::urijl Vincx eÍ dI-' (1984) in de Noord-
zee 75 ind.cm-2 als roaximun vinden. Findlay Q982) werkte rnet de monhyste-
fiae Díp.Lolníne,tLd c\LLrt^)ood,L en vond dat de maxlmale denslteLt van deze
soort zowel afhankelijk is van het type als van de hoeveelheid voedsel. In
dea studie werd detritus, afkomstig van zes verschillende wieren, als voed-
sel gebruikt. Uit zijn stud:Le concludeerde Findlay (1982) verder dat K be-
paald wordt door voedseltekorten en niet door concentratieverhoging van meta-
bolieten cf van zuurstofdeficiëntie. De populatiegroeiparameter, r, daaren-
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tegen r4rerd niet beinvloed door de experimentele voedingsconcentraties, maar
wel door de samenstelling van het voedsel.
Uit onze proeven bleek dat de temperatuur bij een aantal soorten een signifi-
cante invloed heeft op de populatiedensiteit. Bij drie soorten, M. rwLCno-
philnatma, M. palLQ-Le.gantwLo, en C. nud"Lcepít0,Ít, vinden we bij de laagste tem-
peraturen de laagste densiteiten. De temperatuur oefent onrechtstreeks een
invloed uit via de voeding (Tietjen & Lee' 1973). Apelt (1969) toonde in diÈ
verband aan, dat diatomeeên die het dieet vormden van de platworm Anehaplnnol-
toma a"gi,t-e, bij lage temperaturen (3 à 4'c) aan elkaar gingen kleven en hier-
door niet meer beschikbaar r^raren voor de juvenielen. Chnomadona nud'LcapLfa'Ín
zuigt de celinhoud van de diatomeeën op en bijgevolg zullen analoge interac-
ties, slechts een geringe invloed hebben. Bij M. dblunc'tn wordt bij de hoog-
ste experimenÈele temperatuur (20"C) de laagste densiteit bekornen. Dit wordt
voltedig veroorzaakt door temperatuursstress (zie hoofdstuk Ontwikkeling). De
Iagere densiteiÈen bij de lage temperaturen kunnen ook rechtstreeks een gevolg
zijn van de Èe simpele kweekrnethodiek, dj-e niet toelaat dat de populatie na
een periode van afna:ne terug toeneemt. Voor mariene nematoden werd zorn De-
thodiek nog niet uitgewerkt.
5.e. DE EVOLUIIONAIRE BETEIGNIS VAN r EN K
In deterninistische modellen is de intrinsieke natuurlijke toenamesnel-
heid r een maat voor fitness in densiteiÈsonafhankelijke condities en is K
m(de maximale asynptotische densiteit in de logistische vergelijking) een maat
voor de densiteitsafhankelijke component van de natuurlijke selectie (Stearns,
t977). Volgens de originele betekenis van MacArthur & Víilson (7967) is r-se-
lectie de selectie voor maximale groei !{anneer de populatie groeit in lage
densiteiten, temijl K-selectie de selectj-e is voor competitieve bekwaamheid
in abondante siÈuaties. Voor trÀ'ee extensies van de definitie, waarbij r-K-
selectie wordt gedefinieerd in functie (1) van teryorele sÈabiliteit en Q) van
reproductiviteit, wordt ver^rezen naar Parry (1981). Dit sirnpel nodel kende in
de ecologische literatuur een groot succes (zie Pianka, t970, t972, 1974 i
Southwood at a,[.., t974 ; Souttrwood, 1976 , Southwood, t977 ; Horn, 1978 en an-
dere referenties in Parry, 1981). Meestal werd het in empirische studies ge-
bruikt als classificatiesysteem (tieip, 1974a; Snol 8Í. ol., 1980 ; Warvrick,
1980 ; Hicks, L979 ; Gunderson, 1980), waarbij een conbinatie van geco-adap-
teerde levenscycluskarakteristieken, zoals de ouderdom bij eerste reproductie,
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de voortplantingswijze (semelpaar of iteropaar), de reproductieve inspanning,
de grootte van de juvenielen e.a. als rangschikkingsindices gebruikt werden.
Pianl<a (1970) schreef de bimodaliteit van de r-K-selectie o.a. toe aan de
sterk negatieve correiatie tussen t*"* 
"r 
Trin. Hierna ontstond er een ten-
dens om ganse phyla aan de hand van deze twee parameters te Èyperen (South-
wood. QÍ a,L. , I974 ; Southwood, 1976), wat natuurlijk een overgesimplifieerde
en hoogst onvolledige benadering is (Bergmans, 1984 ; t'laelfait, 1983 ,
Stearns, !977 ; Stearns, 1980). Het gaat mijns inziens niet op om kleine, zich
snel ontwikkelende soorten als r-strategist te klasseren. Op die manier is er
slechts voldaan aan twee correl-aten van de r-K-strategie. Er moeten tenminste
voor alle correlaten gegevens beschikbaar zijn voor een soort op een objectie-
ve manier kan geklasseerd worden.
Als de r-K-theorie inderdaad het verband weergeeft tussen soortspecififieke
eigenschappen en het biotoop, dan ligt de essentie van de theorie hierin dat
fitness-selectie in densiteitsafhankelijke en densiteitsonafhankelijke omstan-
digheden verschillend werkt (Stearns , I977). hlanneer adaptaties zoals compe-
titieve superioriteit en resistentie t.o.v. predatie zich ontsrikkeld hebben,
dient tegelijkertijd de r, Iaag te zijn. l{e mogen dan ook ve:*rachten dat op-
portunistische soorten een hoge r, bezitÈen en dat stabiele of persistente
soorten een lage r, hebben. Deze dialecU-ek is erg fragrmentair en rni sschien
wel foutief. stearns (7977) stelt narnelijk dat de r-K-theorie onvoldoende
ontwikkeld is en hij illustreert dit net een indrukwekkende lijst van onnaul^I-
keurigheden : (1) stochastische en deteruinistische modellen voorspellen de-
zelfde levensrycluseombinaties voor tegenovergestelde situaÈies (Murphy, t968
versus Pianka, t970), (2) fysiologische barrières verhinderen meestal dat op-
tima die voorspeld worden door de levensryclustJreorie geconcretiseerd worden
(o.a, Calow, 7977 ; Schoener & Janzen, 1968 ; de laatste auteurs sÈelden vast
daÈ de grootte bij insecten voornanelijk bepaald wordt door de vochtigheids-
graad), (3) de meeste populalies groeien niet in sLV (= stabiele leeftijds-
verdeling), (4) de Èijdschaal waarin de resultaten worden geÍnterprereerd
(zonnetijd of fysiologische tiJd) beinvloedt de resultaten, (5) theoretische
Ievensryclusstudies houden geen rekening met genetische verschillen tussen de
sexen, temijl d.iploide organismen in feite genen produceren en geen indivi-
duen, (6) K-selectie is geen levenscyclusstrategie, maar een artefact van het
logistische denken, omd.at er geen eenvoudige mathematische relatie bestaat
tussen T-.-r I-- en m-- enerzijds en K anderzijds en Q) het verband tussen dem] n- x x
reproductieve inspanning en de adulÈe overleving is complex. Verder bestaan
er aanwijzingen dat competiLleve geschiktheid noch gecorreleerd is met r noch
met K (cill , 1972), tenlrijl in de klassieke studies van Gause ( 1934) (in Sladen
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& Bang, 1969) soorten met de hoogste K wel winnen. K kan dus niet altijd ge-
bruikt worden als maat voor de competitieve capaciÈeit. Daarom voerde GiIl
(1972, L974) het proces van interferentie- of a-selectj-e in (a = 3de parame-
ter in de Lotka-Volterra vergelijkingen). Hij definieerde o-selectie als
"the evolutionary process by which compeLitive ability increases
and refers to the acquisition of interference phenomena whereby
indivÍduals impair the reproductive rate dN/Ndt of conpetitors"
en specifieerde daÈ
"cr-selection is a mechanism of evolutÍonary reduction of r and K".
ciIl (7974) toonde ook aan dat e>rploitatieve coqoetitÍeve geschiktheid propor-
tioneel is net 1/K (... "that for each ind.ividual added to the population the
rate of growth decreases with a constant amount t/K), m.a.w. \^ranneer K toe-
neemt, hetzij door heÈ ontwikkelen van een grotere efficiëntie bij de hulp-
brone>rploitatie of door toename van heÈ aantal hulpbronnen, dan neuen de ge-
gatieve effecten per individu op de logaritmische groeisnelheid af (GiIl,
t974). CoryeÈitie binnen een zelfde Èaxon (homoQrpische competitie) wordt be-
rekend als -r./K, (l,otka-Volterra vergelijkingen). Onder K-selectie nemen de
competiÈiecoëfficiënten dus theore'tisch af. Er bestaan evenwel empirische
aanwijzingen dat K negatief gecorreleerd is èn met corpetitieve geschiktheid
èn net resistentie aan predatiedruk (Jacobs, 1977 en Kerfoot, 1977). K houdt
ook duidelijk geen rekening met interferenÈiecoryetitie. Bovendien bestaan
er aanwijzingen dat r en K positief gecorreleerd zijn met elkaar (Luckinbill,
t979) .
Toch wordt er algeneen aanvaard dat het ontwikkelen van competitieve superio-
riteit en van mechanismen om aan predatiedn:k te ontsnappen wordt gebalanceerd
door een reductie van rD (attan, 1976 ; Taylor, 1978 ; Southwood, 1977 en
Luckinbill, 1979). Dit wordt geillustreerd meÈ de'volgende voorbeelden :
grotere soorten zijn minder gevoelig voor predatiednrk (Brooks & Dodson,
1965 ; Heip,I974a) , zijn competitief bevoordetigd in "resource-e:<ploitatie"
Calow, 1977) maar hebben meer tijd nodig om het volwassen stadium te bereiken.
Een grotere T_._ resulteert in een lagere r ,aangezien eï een aLlometrisch
- IILin - max'
verband bestaat tussen trin .t tr"" (Pianka , L972, zi-e ook Heip et a.L. , in
druk, specifiek voor vrijlevende nariene nematoden).
Omtrent de betekenis van t 
"* 
"I= fitness (Birch, 1948, 1953) bestaat er geen
èiscussie en kunnen we éénduidig stellen dat het de potentiële groeicapaciteit
is van een soort bij de e:<ploitatie van een "leeg" biotoop (in de literatuur
wordt hiervoor de term "ecological vacuum" gebruikt, maar volgens Kinne, in
een brief gericht aan de auteur van deze thesis, bestaan er geen ecologische
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vacua) (snetl, t978 i Lewontin, 7965 ; Mertz, t97O ; Pianka, 1974, 1978 i
Southwood, 1977 e.a.). In de literatuur worden meerdere benarningen terugge-
vonden voor deze populatieparameter (zie Southhtood, 1978 voor een overzicht):
zcals de intrinsieke natuurlijke toenamesnelheid, de Malthusiaanse Parameter,
de aangeboren toenamesnelheid en de gerealiseerde toenamesnelheid ('actual
rate of increase') als de populatie in de SLV-condities groeit. In Èegen-
stelling met de gerealiseerde toename blijft de intrinsieke toenanesnelheid
r* constant (in deze studie is r de gerealiseerder r, de intrinsieke en tr'
een benaderende, theoretisch niet correcte toenamesnelheid). t* is de groei
onder SLV-condities en eens deze distributie bereikÈ, blijft zí3 theoretisch
onbeperkt behouden (Krebs , 1978 ; Mertz , t970). Dit is de reden waarom enkel
r kan gebruikt worden (1) a1s parameter voor de fysiologische capaciteit om
m
toe Èe nenen in aantal en Q) om verschillende soorÈen onderling te vergelij-
ken. Dit laatste kan slechts correct gebeuren wanneer de biomassaafhankelij-
ke interferentie geëIimineerd wordt. Daarom zal in deze studie een gewogen
populatiegroeiparameter r/? worden berekend. Hierin is i een door de biomassa
gedetermineerde toenaresnelheid die ofwel met Fenchelrs (L974) ofwel met een
in deze studie voor nematoden opgestelde vergelijking werd berekend (naar
Taylor, 1978) .
De volgende bedenkingen van Evans & SÍnith (t952) illustreren de betekenis die
aan rm wordt gegeven in ecologische assays. "VÍe mogen ven*achten dat de popu-
Iatiedensiteiten van soorten die goed aan hun omgeving zijn aangePast, rela-
tief weinig veranderen in functie van de tijd, als deze orogeving gedurende
een voldoende lange periode constant bfijft. In deze omstandigheden zullen
factoren die liniterend werken op de populatiegroei ook de maximale groei ba-
lanceren of beperken. De grootte van r, is daarom het resultaat van evolu'
tionaire processen, wat impliceert dat deze paraneter karakteristiek is voor
de aanpassing van de soort aan de vereisten van het natuurlijk habitat. Dit
houdÈ in dat r door de naÈuurlijke selectie boven een minimale kritische
m
waarde wordt gehouden en daÈ te hoge, evolutief ongunstige waarden, gtecoryen-
seerd worden door de "economie" van de soort. De meeste populaties zijn op
Iange ternijn stationair, wat betekent dat r gereduceerd wordt tot 0 (en de
netto reproductiviteit Ro tot 1). DaaroB geeft de grootte van rm (verschil
met nul) ons indicaLies over de leefbaarheid van het biotoop".
5.f . FAETOREN DIE T BEIN\TLOEDEN
Drie parameters,
(Tietjen & Leer L977bi
namelijk de sal-initeit,
Heíp a.t a,L. , t978 ; Lee
tenperatuur en de voeding




jen, 1980 ; warwick, 1981a ; Vranken 8Í a.L., 7984a ; Garcia, 1982) hebben
een belangrijke invloed op de reproductieve poten aal, gemeten als 'r'.
Binnen bepaalde temperatuurslimieten neemt r' lineair toe in functie van de
temperaÈuur. Voor vler soorten zijn hierover data beschikbaar in de litera-
tuur (zie Tabel VII .32., uit Heip 8Í aX-., in druk) .
Tabe1 VII.32 : Verband tussen de intrinsÍeke toenamesnelheid 'r' en
de temperatuur. CI = 95t confidentie-interval.
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ueLp eÍ eL., t978
Wa:*rick, 1981a
Tietjen & Lee,' 1977b
vranken Q-t a,L. , 1984a
De Èoenamesnelheid 'r' bij de
pl+tltntna is sÈerk afhankelijk
dator/omnivoor 0. oxAufi;6, de
kleiner is.
soorren D. bnuCcuL, C. gennawLca. en M. wLuto-
van de temperatuur, te:rrrrijl voor de grote pre-
temperatuursafhankelijkheid van'r' opvallend
1\À'ee processen, nanelijk de eiproductie en de ontwikkelingssnelheid zijn be-
langrijk voor de grootte van'r'. Bij 0. oxUU;U is de invloed van de tem-
peratuur op de eiproductie (b = 0.083) beduidend kleiner dan bij de andere
soorten. Voor ?. bttue.Le,L werd een b = 0.286 genoteerd en voor M. mícnoph,tJaaL-
fiI. Ls b = 0.80. De discrepanties tussen de temperatuursafhankelijkheid van de
ontwikkelingstijd zijn voor de drie soorten veel kleiner en statistisch niet
verschillend (zie hoger). Hieruit besloot Wanrick (1981a) dat de verschillen
in temperatuursafhankelijkheid van 'r' tussenO. oxAutuU en O. btue-LaL voorna-
nelijk te wijten zijn aan de discrepanties in de temperatuursafhankelijkheid
van de eiproductie. Dit is echter niet correct omdat voornamelijk de grootte
r"r T*irr, onafhankelijk van de temperatuursafhanketijkheid van Tmin, bepalend
is voor de grootÈe van r, (bv. een nematode net een Tc = 20 d verhoogt zijn
ontwikkelj-ngssnelheid 4x bij een temperatuursstijgj-ng van 10"C. De tempera-
tuursafhankelijkheid van de ontwikkelingstijd van dit organisme is identiek
aan de temperatuursafhankelijkheid van een soort die zijn onÈwikkelingsduur
reduceert van 540 d naar 135 d met een temperatuursverhoging van 10oC. AIs
beide soorten 150 vrouwelijke nakomelingen hebben onafgezien van de tempera-
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tuur, dan is de temperatuursafhankelijkheid van de reproductieve potentiaal
van het eerste organisme (b = 0.075) beduidend groter dan die van het tweede
(b = 0.003). Dit is te wijten aan de verschillen in absolute grootte van Tc.
AIs de temperatuursafhankeli jkheid van de reproductiviteit van 0 . oXlulL,U
identiek is aan die van 0. bnUCiei en als vte aanvaarden dat T*i' o T" en dat
de adulte populaÈie voor 60t uit dd bestaat, dan nog is de temPeratuursafhan-
kelijkheid van 0. oxAudÁ (b = O.OO2) beduidend kleiner dan die van ?. bttu-
aLaL. Dit is voldoende overtuigend om Vía:lrick's (1981a) interpretatie te ver-
werpen. Warvsick (1981a en b) stelde wel, en dit is volgens mij correct, dat
een hoge temperatuursafhankelijkheid van r een indicatie geeft dat de soort
een opporÈunist is (identiek aan r-strategist volgens Southwood, 1977) . 0.
OXUuniÁ gedraagt zich voor dlt kenmerk als een stabiele conservatieve soort'
al beweren Wa:rririck & Gee (1984) dat het een opportunistische soort is, wat
conÈradictorisch is met Wa:rlrick's eigen eerdere gedachtengang (!Íanuick, 1980).
Ik ben het in dit opzicht eens met SmoI et aL., 1980, die de soort een rela-
tief-K geselecteerde soort noemen.
Heip(tg77b) vond voor vier rneiobenthosorganismen, Tach.Ldiul d'UAcpel, ?attnq-
cttocotnpfuu naru.Lt (copepoda), Pnotohqdnn Leucba,,ttL (Hydrozoa) en )nchob'Lmta
OXAUhiÁ, een lineair verband tussen r en de temperatuur. Uit onze observa-
ties, uii aie van Warwick (1981a) en uit de experimenten van Tietjen & Lee
(I977b) blijkt dat àit niet altijd het geval is. 9íar*rick(1981a) vond voor ?.
bnuc'Le'c een signooide verhoging van'r' tussen 5 en 25oC, en tussen 25 en 3OoC
is er Èerug een sterke verhoging van r waar te nemen, wat volgens Warnrick
(I.c.) te wijten is aan temperatuursstress. Met het logistisch nodel noteren
wij voor M. míenophÍl,nbrc (20"/oo), C. wJíLepí.U.ta en M. puLva een anaroge
verhoogde Lemperatuursacceleratie van 'r' bij de hogere temperaturen. Bij
M. diljucÍa is de temperaÈuursinvloed het grootst bij overgang van 12 naar
15oC en bij R. mald-na vinden we de hoogste 'r' bij de intermediaire tempera-
tuur van 25oc. z\ Cl'nomadonina" geÀnavLLca (Tietjen & Lee,t977b) vergroot 'r'
bij temperatuursstijgingen tot aan 25oC en daalt rïr boven 25"C, en dit voor
de drie e:<perimentele saliniteiten. Garcia (1982) geeft voor l,lonttqátUu sp.
een bijna lineaire toenane bij overgang van 10 naar 30oC, te::vrijl er bij een
andere soort, A. denLLeuLaÍa, een duidelijk curvilineair verband bestaat tus-
sen trt en de Èemperatuur.
Ivleestal wordt echter enkel de geniddelde r per temperatuur geptÈliceerd en
daarom kunnen we niet nagaan of er een significante fout rond de regressie
van r tegen T bestaat. Onze data, samen met de statistische analyse van de
fout rond de curve wordt gege\Ên in Tabel VII.33.
Tabel VrI.33
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: Relatie tussen trt en temperatuur i b = temperaÈuursafhan-
kelijkheid van 'r' ; de probabiliteit geeft aan of er een
s:gnificant verband tussen r en de temPeratuur bestaat ;
fout geeft aan of de fout rond het verband tussen tr' en
de temperatuur significant is ; 'r' = gerealiseerde PoPu-
fatietoenarme een benadering van rm.
Soort SaI.(o / )\ , oo, ProbabiliteiÈ T:r^! ! i
l,l. rwLcnophtÍlwl-ma
M. pane.Lzganhrb
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* : Tietjen & Lee, t977b
rt* 3 q731rvi"L, 1981a
e : Heip eL ol., 7978
Uit deze analyse blijkt dat 3 van de 7 regressies een significante fout
rond de r-T-curve hebben en dat er in 4 van de 7 gevallen, geen sigmificante
regressie tussen r en T bestaat. Bij een aantal soorten, R. nanina, lrl. diÁ-
juneta, C. gemani&, M.'mbnophlha.Lma(temperaturen hoger dan 3Ooc geven
aberrante lage r's) en M. poaelegantuLQ bestaat er een bepaald tenry)eratuurs-
optimum waarboven de 'r' wordt geinhibeerd en gereduceerd. Zoals voor de
temperatuur bestaat er ook voor de saliniteit een opÈimum (zie Tabel VII.34).
Tabel VII.34. : Optimale saliniteit waarbij maximale waarden vantrt gerneten werden.
Soort
Saliniteits-
optiroum (" / ool
voor trt
Àuteurs
l'l o nhq,s testa mLcno plÉh-olsna
Ctnomado n Lns" gaqnanie
OípLo LaLmel.Loídu bnue.íaL
Monhqatesu" sp.
Attrc chnoma.do n-0" denÍieu,LaÍa
E udLplo go"s ten po,ttattnafut
deze studie












Een toename of afname van de saliniteit t.o.v. het optimum veroorzaakt een
reductie van d.e reproductleve potentiaal (Tietjen & Lee, tg77b; Wanrsick,
lgg1a ; Romeyn et aL., 1983 ; Garcia, 1982 en deze studie) . Uj_t deze studie
blijkt ook dat bij de optimale saliniteit de temperatuursafhankelijkheid van
'r' beduidend hoger is dan bij de marginale saliniteiten. Dit is een duide-
Iijke aanwijzing dat r inderdaad als een holistische eenheid van co-evc.rlutie
kan beschouwd worCen en dat r een goede maat is voor de milieu-invloed in den-
siÈeitsonafhankelijke omstandigheden. Het belang van de voed.ing werd op over-
tuigende wijze gedemonstreerd door Alongi & Tietjen (1980). Naargelang het
voedsel, varieerde r Èussen 0 en 0.12 dag-t uj C. ge;znaric4 en DípLol-wLme'tLa
sp. Bij M. d,U juncÍn was het verschil iets minder uitgesproken, namelijk tus-
sen O en 0.1 da9-1. In tegensÈelling met deze studie rneldt Findlay (1982) dat
van zes verschillende types detritus slechÈs t\^tee een lagere voedingswaarde
hebben. Bij deze soort is niet r maar wel K een directe functie van het rant-
soen en van het detritustlpe. Findlay (1982) vertaalde dit in de volgende hy-
pothese :
"SysÈems recieving pulses of direcÈIy available detritus should ex-
hibit fewer sporadic fluctuations closely tied to Èhe food supply.
Conversely, systens reciewing pulses of detritus which is not di-
rectly available, should exhibit fewer sporadic fluctuations".
Inderdaad "Àufwuchs" gemeenschappen op het Japans bessenwier (San4a'Sfug ver-
tonen een duidelijke correlatie tussen de voedselabondanties en de populatie-
grootte (Kito | 1982) h'at erop wijst dat het detritus van dit wier rechtstreeks
beschikbaar is. Op dit wier leefÈ ook een bijzonder rijke gemeenschap
(Nienhuis, 1984) en een rijke grediversifieerde nematodengemeenschap.
Banse (1982) bestudeerde de biomassa-afhankelijkheid van de natuurlijke in-
trinsieke toenamesnelhej-d, r, bij kleine Metazoa, met inbegrip van de Nemato-
da. De studie van de relatie is zinvol omdat r*r als de dagelijkse rnortali-
teit verwaarloosbaar klein is, een benadering is van de potentiëIe producti-
viteit per gewichtseenheid van de populatie (Fenchel, t974). Banse (t982)
vond in zijn studie dat de maximale groeisnelheid van brakwater of mariene
meiobenthische nematoden beduidend kleiner is dan die van "andere nematoden"
(mer ats modelsooreen Caeno,Ll&bd,íÍ,íÁ bní4gaae en ?LeetrU polu^ilLU) of van
andere kleine l'letazoa. Banse voorspelde een allometrisch verband tussen rm
en het versgewicht van nemaÈoden net een exponent "beduidend" kleiner dan
-0.25. FencheL (t974) van zijn kant vond voor heterothenle Metazoa een bio-
massa-afhankelijkheid (d = -0 -274) - In deze conÈext vond ik het zinvol om
dit verband bij nematoden opnieuw te bestuderen en om hierbij de meest recen-
te gegevens op te nemen (zie Tabel VII.35). De waarden zijn voorzien van het
Iabel 'r' omdat het in de meeste gevallen slechts benaderingen zijn. Hicks a
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Coult (1983) noemden een gelijkaardige data-compilatie bij harpacticoide cope-
poden terecht'an amalgan of computed forms'. Voor een uiterst zinvolle kri-
tiek in verband met rm en voor zijn exacte berekeningswijze wordt velntezen
naar Bergmans (1981, 1983 en 1984). Alleen de data voor 0. bnucLei (Wa::vrick,
1981a) , C. nud"Lcapi.t0.to" (wa1rvick, 1981b), C. bn-Lgg'sae (schiemer, 1982b) en
Rl'abd,íLU manLna (vranlcen & Heip, 1983) ziin echte r ts. De waarden van
-m
de soorÈen die door von Thun ( 1968) werden gekweekt zijn "toenamecaPacitei-
ten = t"'=" (capacities for increase, Laughlin, 1965) en dit zijn onderschat-
tinqen van r .
-m
Uit de huidige studie blijkt o.a. dat mariene nematoden een hogere reproduc-
tieve capaciteit beziÈten dan algemeen wordÈ aangenomen. Hun eiproductie is
zelfs te vergelijken met die van de terrestrische soorten (Grootaert, 7976 i
Grootaert & Jacques, t979 i Grootaert & smarl, I9g2 ; Grootaert & Maertens,
Lg76 ; De Cuyper, 7978 ; woornbs a Laybdn-Parry, 1984). M. d'í'sjuneta nv. legt
ongeveer 200 eieren per wijfje in het temperatuursinterval van 3 Èot 17"C
(Vranken eÍ. a,l-. ,'rn,áx'h1 ,tÁonltqttelta denÍiulata produceert ongeveer 60 eieren
(Tietjen & Lee , Ig77) , Clnoma.d.on-0, ru.dicapiÍa.ta 1e9t 50 eieren bij 20oc (war-
wick, 1981b), M. d,UluneÍa bezit zelfs de potentie om in optimale omstandighe-
den ongeveer 5OO eieren per wijfje af te leggen (Verschraegen, 1984) en Rlrtabd'L-
Í,t'S mUiW produceerÈ 600 eieren per wijfje in een tijdspanne van slechts zes
dagen. Bij R. manLna werd zelfs een maximum van 800 eieren per wijfje (één-
rnalige observaÈie) genoteerd in monoxenische culturen rret Alte)omonoÁ L&,Lo-
p.bntzL}s als voedingsorganisme (Vanderhaeghen, pers.med.). Daarom worden de
r rS rrie met von Thun's data berekend werden (von Thun aanvaardt een eipro-
c
ductie van ongeveer 2O eieren per 9) niet gebruikt in de berekeningen. De da-
Èa van de rhabèitiden werden evenmin gebruikt, om redenen die reeds uitgebreid
werden beschreven voor RtwbdihíÁ manLna,.
Niettemin is het duidelijk dat de nieurpe data duidelijk contrasteren met Ban-
se's (19e2) gedachtengang. Zo worden beduidend hogere waarden gevonden
(>0.2 dag-l) voor M. mLurcph.thnbn ('r' = 0.35 d"9-1 bij 3Ooc en 2Oo,/oo s) en
voor M. d"íSluncta dan ve::wacht. Bij de laatste soort wordt de hoogsÈe 'r'
gerealiseerd bij 15oC (r = 0.26 aag-1) en niet bij 2OoC, de referentietempera-
tuur die in de meeste studies wordÈ gebruikt. Hieruit volgt duidelijk dat r-
waarden van 0.2 dag- I ho.g"rr"amd niet uitzonderlijk zijn voor brakwaternemato-
den. Nochtans berekenden we uit een recente studie van Jensen (1983) roet de
nematode ClnonodottLta tenwírs een rc = 0.0940 aag-] lii 18oc. Bij deze tempe-
ratuur produceert de nematode maximaal een 20-tal eieren, dit tennrijl wilde
types onniddellijk na inoculatie in-vitro een 50-ÈaI eieren produceren. Daar-
ío<
Tabet VIIJs. : Verband tussen de reproductieve potentiaal (geneten als
'r') en het tish4amegewj.cht.
Soort 'r' dag-lbij 20oc
versge-
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Monhqttena d,í-t june-ta a
Cl'uuno.deftira gu*Lrt" b
)nchols,ínuÁ oxAM'U
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Tietjen & Lee, L977
HeLp ut &L., t978
Alongi & Tietjen, 1980
idem




Ronelm eJ aL., 1983
Vranken & Eeip' in druk




Grootaett & Snal1, 1982
Jensen' 1983 ; 1984b
a : 'r'-waarden berekend als r" (Laugh1in, 1965).
b : bekomen door grafische interyratatie.
c : gecorrigeerd naar 20oC door een lineair verband tussen rm en de tem-
geratuur te aanvaarden (Eeip, 1977) met rr0 = 0 bij OoC- -
d : r, berekend rnet Lotka's formule.
e : niet opgenomen in de berekenlngen.
196.
om lijkt het nij dat de waarden van Jensen (1983) de potentiële capaciteit
onderschatten. Dit is mogelijks te wijten aan de samenstelling van het dieet.
C. tenutS werd namelijk enkel gekweekÈ op een dieet van de pennate diaÈomee
NiÍztcluLa, pa,t-zo, (Jensen, 1983, 1984). uit onze studie met C. nud'Lcap'í,ta.tn
bl-eek dat een gevarieerd dieet (mengsel van bacÈeriën, diatomeeên en één
groenwier) de beste resulÈaten gaf. Ter vergelijkingrwij teldenbij Chnoma.-
dona nudicapi,t0-tÁ. een eiproductie van ongeveer 400 eieren. De meeste waarden
zijn echter slechts benaderingen van rm. Toch hebben l.re deze ruwe schattingen
gebruikt om na Èe gaan of er een allometrisch verband bestaat tussen r, en het
versgewicht (we Eebruikten een model I analyse om de regressiecoëfficiënt te
kunnen vergelijken met die van Fenchel en Banse). Dit gaf ons de volgende
vergelijking :
loq r = -1.959 (SE : 0. i54)
. -em - 0.429 (SE : 0.122) 1o9.WW (US)(g:=I2.4**id,f=1,10)
Dit laat ons toe te besluiten dat de massa-afhankelijkheid van rm ongeveer
1.6x hoger is dan berekend met de vergelijking van Fenchel (1974). De regres-
siecoêfficiênten zijn statistisch niet verschillend. Er bestaat hoge negatj-e-
ve correlatie (r = -O.74 ; P < 0.01) tussen rm en het lichaamsgewicht. Grote-
re nematoden hebben bijgevolg kleinere 'r"s en omgekeerd. Aanvullend wordt
met deze analyse bevestigd dat de reproductieve potentiaal bij nenatoden vrij
laag is. Enkel de rhabditiden realiseret tr's van de grootte die men venivacht
aan de hand van Fenchel's vergelijking voor heÈerotherme organismen. MUodi-
plogaÁtuL LtLU,íÍtU"í realiseert een r die zelfs 2x groter is dan de ve::vrachte
waarde. Bij de andere soorten variêren de verschillen tussen de experimente-
le en de verwachÈe waarden tussen 20x bij 0. oxuufi.íÁ en 3x bij P. pa.LuÁbl'U.
In Tabe1 VII.36. worden de t/? waarden die werden bekornen met de twee ver-
schillende vergelijkingen net elkaar vergeleken. Hieruit bfijkt dat op een
paar verschuivingen na, de zelfde rangschikking wordt bekomen. Aan het uit-
einde rnet de hoge r/?' s vinden we de rhabditiden, die door neerdere auteurs
als uitgesproken opportunisten worden beschourpd (Johnson Qt aI. t !974 ; Woornbs
a Laybobn-Parry, t984 ; Schiemer, 1983) . Aan het andere extreem bevinden zich
een aanÈal dominante soorten (8. poJuJLna-tuÁ, 0. oxAuJLU en M. diAjune-t$ en
soorren (M. d,í,sjunotn, M. pane,Lzganfuil4 en C. gutnatuLcq, die in specifieke
omstandigheden (biotopen xoet hoge jaartemperatuur, substraÈen met een hoog
gehalte organische stof, macrophytische substraten) dominant kunnen zijn
(Paetzold, 1955, 1958 ; Meyl, t954à; Tietjen & Lee, 1977 ; Vincx & Heip, L984).
Ertussen bevinden zich soorten zoals Chnoma-d,ona rud,icdpi'taÍa" en DípLo'LaLmel--
LoídU btue-Le* die respectievelijk dominant zijn als "Aufwuchs-soort"
Ltt.
Tabel VII.36 : Gewogen reproductieve potenLiaal van
vrijlevende rnariene nematoden ; i i=
een gewichtsafhankeli jke reproductieve
potentiaal berekend met de vergelijking
van Fenchel (1974) en de vergelijking
van Heip aÍ aL. (in druk) .
Soort (Fenchel)
-/rLt t(tteip eÍ aI.,
in druk)
Chnoma.do n Lna" g ulmavica
)neholaLmuÁ oxAunLs
D ítc.Lo Loamella puric ea
Monhqttena d"6juncta
Plec.tuÁ pa.LuÁtlLb
OípLo Laine.tls" c[urt,'to o d'L
0íplolainell,oLdet bawLe'c
C azno tthabd;Í,U btuLgg,s a"e
Eut iplo g a's t ut po,natumÍut
Rlw"bd,íÍ,iÁ muivw
Mo nhq t tela nvLuto p hÍlnntno"
l,lo nhqt teln d,is j uncta
C htama.do tu. ru-dieapi.ta.Ía.
l,'lu o d,Lplo gaÁ tuL Lhuiá,Lu'L
Lab no nema v u.Lv apapilln tt m








































(Wieser, 1959 ; Kito, 1982 en Jensenrlgg4a) en in schorre vegetaties (Hopper,
1970).
Rhabditiden zijn soorten die explosief saprogene biotopen van zowel plant-
aard.ige als dierlijke constÍtutie (S0dhaus , 1974a en b ; andrássy, 1983) kun-
nen koloniseren. Deze substraten bestaan slechts gedurende een relatief kor-
te periode. Hierdoor wordt de groei telkens onderbroken, wat voor gevolg
heeft dat de soorten vrijwel nooit echt doninant worden. Buiten de studie
van Kito (1982) bestaan er over R. ma,tvLna" geen kwantitatieve densiteitsgege-
vens. Uit deze studie blijkt dat de soort matig abondant is. Er bestaan wel
aanwijzingen dat hoge abondanties kunnen voorkomen (Inglis & Coles, 1961). in
de meeste gevallen worden er lage densiteiten gemeld (Mey1, 1955 ; SchÍtÈz &
Kinne, 1955 en Inglis & Coles, t96t) . De lage abondantie van deze soort kont
duidelijk overeen met de hlpothese dat uitgesproken opportunisten coryeti-
tief inferieur zL1n. Het is zelfs mogelijk dat de rhabditiden door competi-
tief superieure "ne,matode-Èaxa" gedruongen werden om het saprogene niche-com-
plex in te nemen (Schiener, 1983).
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Tïee soortenr namefijk 0. oxuu,lLiÁ en E. palrnlmaÍuÁ, behoren tot de dominante
vonnen in de biotopen waar zij voorkomen (Schuurmans Stekhoven, 1942 ; SchÍltz
& Kinne, 1955 ; Schfitz, 1966 ; Smol QÍ aI-., 1980 en Romeyn QÍ aL., 1983). De
levensryclus van beide soorten wordt duidelijk gekenmerkt door een aantal
conservatieve karakteristieken (zie lÍar*rick, 1980 ; 1984). E. poJLurru'tuÁ Ls
vivipaar en produceert slechts een tiental juvenielen per 99 . 0. oxlttlLiÁ
heeft een lange ontwikkelingstijd, produceert slechts een 30-tal eieren ; de
99 hebben een type I overlevingscurve ; de dd leven langrer dan één jaar. Deze
soorten bezitten dus duidelijk een aantal correlaten van de K-sogrten en zijn
inderdaad dominant in hun nilieu.
De positie van M. pMtelegaxfuill., ondanks het feit dat de soort uitgesproken
dominant is in inlandse salina's (Paetzold, 1955, 1958 ; Meylr1954a) wordt
nijns inziens voornamelijk veroorzaakÈ door de hoge To. tlierdoor is T .n bij
20oC relatief lang waardoor r bij 20oC beduidend onder de 'voorspelde waarde
ligt, wat een Lage r/i geeft. Bij 3OoC heeft de soort een 'r' = 0.3604 d"g-l
en dit geeft rroor Fenchel's vergelijking een r/i = 0.165 €n voor onze vêrge-
Iijking 'r' = 0.765, v,tat de bovenstaande redenering bevestigt.
Voor M. ditSjwota, vinden we ook een lage coéfficiênt. Deze soort is uitge-
sproken dominant op nacrophyta (Schirtz, L966, ; Kito, t982 r Trotter & Webster,
1983 en persoonlijke observaLies) en plaaÈselijk dominant in slibbodems met
een hoog gehalte aan organisch materiaal (Vincx & HeiP, Lg84). Andere soorten
zoals C. ru.d"LeapiÍa-ta, en C. gulma"ruLca kunnen duidelijk geklasseerd worden als
doninante "Aufwuchs-soorten" (tietien & Lee, L977b i Wieser, 1959 ; Kito, I982i
Jensen, 1984a). nier zijn de r/i-waarden echter niet éénduidig. C. nud'Leapí'
Íntg. heeft een hoge r/i (de waarde bekomen met warÍrick's data is een tichte
onderschatting) I terwij L C. guman'Lca een lage r,/i raarae heeft. De abondan-
tie van C. rutííeapiÍa-ta is sterk afhankelijk van de seizoenale variabiliteit
in de voedselabondantie en dit is weer een typische eigenschap van r-strate-
qisten (May, L976 ; Southwood, L976) . De andere brakke soorten zijn typische
"Aufwuchs"-soorten die door een aantal auteurs als extreme opportunisten wor-
den beschouwd (!{a:sick & Gee , 1984 ; Jensen, 1984a) . Dit is meer dan waar-
schijnlijk correct en toch staat dit in contrast met de lage reproductieve
capaciteit van de meiofauna en meer specifiek van de nematoden. Eén van de
nogelijke verklarinqen is dat temperatuursverhogingen boven 20oC een zeer
grote acceleratie van r veroorzaken waardoor beduidend hogere waarden qerea-
liseerd worden di-e beter beantlvoorden aan het opportunisme van deze soor+-en.
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VIII, DEMOGRAFISCHE EN REPRODUCTIEVE ASPECTEN VAN DE
LEVENSCYCLUS
1. SAMENVATTTNG
De groei, reproductie en overleving van vijf vrijlevende mariene nena-
todensoorten werd bestudeerd in laboratoriumonstandigheden. De somatj-sche
groei gedurende de juveniele stadia kan zeer goed (met coéfficiênten van R2
variërend tussen 0.94 en 0.99) beschreven worden met een exponentiële func-
tie. De gerniddelde maximale fecunditeit bedraagt 297 eLeren voor i,lOnhgatetL
níutopluthnhw. (zsoc), 2lB eieren voor l,lonltuátu'ta d,Ulwto-ta (L2oc), 55 eieren
bij 3O"c voor Monhq,sÍJ@,(le paatlega:nÍ,u.La., 172 eieren bij 12"c voor Monhq,ste-
na, pahvd, en 460 eieren bij 12oC voor Chnowwdota nudicapi.taÍd. Bij de vijf
soorten is de dagelijkse fecunditeit gedurende het eerste gedeelte van de
reproductieve periode constant. zt1 Monhq.stzna, níuwph,tlla,U@ is de dagetijk-
se eiproductie afhankelijk van de temperatuur en vtorden er bij de hogere ter
peraruren rneer eieren afgezet. Bij Monltqatun d"U jtmcÍa stijgÈ de dagelijkse
fecunditeit als de teryeratuur stijgt maar de totale reproductie bij de ver-
schillende temperaturen blijft gelijk omdat bij de lagere teryeraturen de ei-
productie langer duurt. Bij de andere soorten werd slechts één teryeratuur
bestudeerd.
Zowel bij M. rnLeLoph.tlaltna aLs bij M. d,Ujune-ta is de gemiddelde adulte le-
vensduur sterk aftrankelijk van de r-etrperatuur en van het geslacht. Bij ho-
gere temperaturen is de levensduur korter. pe dd leven langer dan de 99.
Bi j M. fJalva" en C. ru-d,Leapi.ta,& bes:uaat dezelfde sexafhankeli jkheid van de
levensduur. De overlevingscurven van de vijf soorten en van beide geslachten
kunnen goed beschreven worden door de Weibull-distributie.
De natuurlijke intrinsieke toenamesnelheid r, is sterk afhankelj-jk van de
EemperaEuur en varieert bij M. míetwphÍl'ta.Lma. Lussen 0.08 daq-i lij 15oc en
0.37 dag-1 Uij 3OoC. Bij deze soort is r, tussen 15 en 15oC een lineaire
functie van de teryeratuur : t. = -0.305 + 0.026 T (R2 = 0.991). Bij M. d,U-
junela. is r- tussen 3"C (r- = O.O6 aag-l) en 17"C (r- = 0.29 daq-l) een Ii-
-mm-m
neaire functie van de temperatuur: t,o = 0.003 + 0.016 T (R2 = 0.973). t,o
van C. nud,Leap.iÍa-ta ís qelijk aan 0.135 dag-l (t2oc), dj-e van M. puLva ís
gelijk aan 0.156 dag-I (lZoc) en die van M. patceLegatÉula bedraagt 0.307 da9-1
(30oC). Het verschil tussen de geboortesnelheid b en r* is in kweekomstandig-
heden meestal te venraarlozen. Relatief jongte adulte wijfjes hebben, behalve
bij de lagere teryeraturen (15oc voor M.
june-tgl , de hoogste reproductieve waarde
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rnLelnphÍItalma en 3oc voor M. dU-
2. INLEIDING
In de rrorige hoofdstukken werd het temperatuursafhankelijke ontwÍkke-
lingsproces en de rcrtaliteit gedurende de imature stadia besproken. In dit
hoofdstr:k worden reproductieve aspecten,meer bepaald de totale fecunêiteit (=
potentiéle capaciteit van een 9 om nakonelingen te produceren, Krebs, L978) ,
de dageliJkse fecunditeit en de totale netto-fecunditeit bestudeerd.
voor tÍ.ree soorten, Monlu1ltena míclwph.thnlwa, en M. d"í; jucta, werd, hierbij een
uitgrebreide tenperatuursanalyse gemaakt. Bij de andere soorten werden de ex-
perimenten beperkt tot één enkele tenq)eratuur. Naast de reproductiviteit
wordt ook de adulte overleving voor beide sexen nagegaËrn en bestudeerd in
functie van de temperatuur. Weer werden enkel bij de twee hoger genoemde
soorten teÍperatuursexperirenten uitgerroerd. Een drietal methodes werden gre-
bruikÈ om de overlevingsdata te analyseren. Naast de traditionele levensta-
belanalyse, waarbij de levenstabelparameter e* (.* = levensve::wachting van
een organisme net leeftijd x) als finaliteit wordt bekomen, werd er een ri-
sico-analyse uitgevoerd (Cehan & Sidd.iqui, 1973), waarbij door rniddel van een
fittingsanalyse de beschrijvende waarde van verschillende theoretische distri-
buties wordt nagegaan. Beide procedures worden aange'rnrld met de methode voor-
gesteld door Pind.er eJ a,L. (1978). Deze auteurs benadrukken namelijk de alqe-
mene geschiktheid van de Ííeibull-distributj-e om de overlevingsdistributie van
organismen van sterk verschillende taxa te beschrijven. De laatste methode
(Pinder al. aL., 1978) wordt hier uitgewerkt en grebruikt bi j het schatten van
de stabiele leeftijdsverdelj-ng ondat de berekeningsprocedure eenvoudig is
(een dubbele logaritnische transformatie resulteert in vrij goede linearisa-
ties van de overlewingsdata) en omdat. de fit bijzonder goed is.
De reproductieve data en de overlevingsgegevens worden vefvolqens gecombi-
neerd in leeftijdsspecifieke fecunditeitscijfers (U" of 1*m*-data, zLe vorig
hoofdstuk) waamee dan een aantal reproductieve pararneters (Ro, t,n 
"r r.)
en generatieparaneters (T, Tc .n l) werden berekend. Met een rnethode voor-
gesteld door Nisbet & Gurney (1982), waarbij een e><ponenÈiële overlevings-
probabiliteit wordt aanvaard binnen iedere leeftijdsklasse, werd de qeboor-
tesnel-heid (b of f't (o) ) en de stabiele leeftijdsverdeling bij exponentiêIe
groei (constante rr) bepaald. Tenslotte werd er voor elponentieel groeiende
populaties in stabiele leeftijdsverdeling,een schatting van de dagelijkse
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turnover ratio gemaakt. Er wordt. ook nagegaan hoe deze productie verdeeld
is over de verschillende populati-estadia. Voor deze productieschattingen rrer-
den gewichten gebruikt die bekonen werden uj-t groeicurve-analyses. De produc-
tj-eberekening', en de assumpties werden voor MonhA^tutt, ditslueÍa uitvoerig be-
sproken door Herman et. aL. ( 1984b) .
Een dergelijke levenscryclusstudie, met de construcÈie van levens- en fertili-
teitstabellen, wordt hier voor de eerste maal voorgesteld voor vrijlevende ma-
riene nematoden. In de literatuur werd tot, op heden voor geen enkele andere
nematodensoort,de geboortesnelheid, die equivalent is net de dagelijkse pro-
ductie (Zaika, 1973), uitgerekend. !,tel vinden we bij Anderson & Coleman (1981)
levensÈabellen voor de vrijlevende terrestrische soorten AUcobef,-oideÁ sp. en






De gewichtstoenare gedurende de embryonale fase en gedurende het begin
van het adulte stadium werd bepaald aan de hand van lengte en breedtemetingen
met de formule van Andrássy (1954) :
axbzversgewicht (uS) = i600000
waarbij a de grootste lengte en b de naximale breedte is. Per punt van de
groeicurve werden rneestal , behalve voor Mon[u|atUa pa,nva !.regens tj-jdsgebrek,
een 30-tal organisnen gemeten. De nematoden zelf werden gefixeerd in glyce-
rinepreparaten zodanig dat hier nog uitgebreid studiemateriaal voorligt. líe-
gens tijdsgebrek werd op biometrische aspecten van de nematodengroei niet in-
gegaan. In deze verhandeling werd de groei enkel bestudeerd om accurate
schattingen te kunnen maken van de somatische productie in de juveniele en in
de adulte fase. Voor de manier !{aarop de eigewichten werden bepaald wordt
versrezen naar Hoofdstuk V.8.d.
3.b. LEEFTIJDSSPECIFIEI€ FECUNDITEIT rn*
Om de leefLijdsspecifieke fecunditeit m* (aantal vrouwelijke nakomelin-
per wijfje met leeftijd x) te bepalen werden pas adulte 99 en dd in klei-
groepjes ( 1-3 individuen van iedere sex) i-n petriplaten met een fr van




eieren geteld. De reproducerende gg werden met periodes van ongeveer (T . n/2)
d,agen overgeênt naar nieuwe agarbodens. De eiafzetting werd gevolgd tot aIIe
99 van de ouder-cohorte gestorven r.raren. De afgezeÈte eieren zelf werden
verder gevolgd tot het ogenblik dat de individuen die zich uit deze eieren
ontwikkelden het volwassen stadium bereikten. Op die manier kon per interval
het aantal vrourelijke nakonelingen per wijfje in leven onder de binoculaire
loupe experinenteel worden bepaald. Dit. is echter geen echte mx-waarde omdat
in deze term de ei- en de juveniele rcrtaliteit, inbegrepen zijn. Dit werd
gecompenseerd door het nulpunt van de leeftijdsspecifieke overleving te be-
schouwen vanaf het begin van het adulte stadium. Hierdoor bekonen we per in-
Èerval een netto-fecunditeitste:m die evenwaardig is aan de demografisch
strikt gedefinieerde 1* mx-tem, narelijk een product waarbij n* het, aantal
vrow.relijke eieren net Leeftijd x is en l* de leeftijdsspecifieke overleving,
vertrekkend van een cohorte eieren.
3.C. DE LEEFTÏJDSSPECIFIEKE O\TERLEVING I
Deze paraneter werd bepaald door te vertrekken van een cohorte adulte
wonnen met een ouderdom r"r T*i' dagen. De cohorte werd verdeeld olrer drie
tot vier petriplaten (0 . 3.5 cn) naargelang de grootte van de gevolgde co-
horte. In de replicaten werden beide sexen sarlen geplaatst zodanig dat de
eiproductie en de bevruchting normaal kon verlopen. De afgezette eieren
werden niet geteld. Bij iedere telling werden de adulte organismen overge-
ent naar verse agarboderos. De volgende dag werden de oude bodems gecontro-
leerd op achtergeblerren individuen. AIs alle adulte 99gestorven waren' $ter-
den de overblijvende dd overgebracht naar embryoschalen gtevuld met brakwater.
Na grondige controle werden de dd terug in de orÍginele bodem greënt. Om
werk te besparen werden overentingen naar nieuwe agarbodems beperkt tot het
noodzakeli jke raininum.
4. BEREKENTNGEN
4.A. METIíODE VAN PINDER ET AL. (1978)
Bij de berekening van de leeftijdsspecifieke netto-fecunditetsternen,
U = I m , werden de I -waarden berekend met de Weibull-distributie. Hier-x xx x
bij werd de fittingsmethode van Pinder et a,L. (i978) gebruikt. Volgens de
Weibull-distributiefunctie wordt de cohortoverleving beschreven door :
^
Nr = Noe [-(vÊ)-]
waarbij Nt het aantal overlevende organisrnen is op tijdstip t ;
ginaantal in de cohorte is en ê en 6 zijn constanten. Door een
garitnische transfo:oatie kan deze functie gelineariseerd worden
-6 = anrilog" [ (-c loe.b)/cJ
Met deze nethode kan er wel geen fout voor de
uet 6 en ê kan vervolgens de geniddelde adulte
l'ÍA! = i r.tr * Q/ê')\







constante Ê bepaald worden.
Ievensduur bepaald worden als
(wrr.4)
deze functie nanelijk
ln (ln (No,/Nt) ) = -c In b + c ln t
de helling c aeeft, dus rectrtstreeks een schatting van de constante ê in ver-
gelijking (VIII.l) ; de constante Ë werd op d.e volgende manier berekend :
| (n)
( 1948)
n- 1(Ioq 1/x)u-r d kunnen rechtstreeks worden afgelezen uit Eodgrpan
-x
4.b. METHODE VAI{ @EAI.I & STDDTQUT (1973)
Naast de nethode van Pinder eJ aL. (1978) werd de methode van Gehan &
Sidd.iqui ( 1973) gebruikt om na te gaan welke overlevingsdistributie het meest
geschikt is om de overlevingscurven Èe beschrijven. Ilierbij werden vier theo-




1. de e:<ponentiële distributie :
À(t) = tro
functj-e (VIII.5) geeft in alle
daarom niet opgenomen in tabel
2. de lineaire risicofunctie :
À(t) = Ào + Àtt .
de Gompertz risicofunctie :
{tr. + Àrt}A(E) = e
de Weibull distributie :
r t-IÀ (r) = À.À rL'
<ie risicofunctie op tijd t met t > 0 i
(VIII.5)
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waarbij n. het aantal individuen is dat het intewal binnenqaat. Om na te
gaan welke distributie de beste fit geeft werd de volgende likelihood statis-
tiek grebruikt :
^aIn L = >]-'(ni-ri) rn {1-f (tia1.)/f (ti)}!-r
. t:=l ri rn tf ttr*rtti txrtl
waarbij r. het aantal individuen is dat het interval overleeft.
ten van de intervallen noemt rnen t1....ts' bijgevolg zijn er S-1
De waarden van f {tr) werden voor de verschlllende distributies
f (r) = e{p { -trot }
voor de exponentiêIe distributie
f (r) = €{p { -Àot - À Lt2/2 }
voor de lineaire risicofirnctie
r r -e)iP À
f (Ë) =.; tffte>re 1À1t) - 11 ]
voor de Gompertz risicofunctie
Í (r) = exp { -Ào (ttrr) i
voor de !{eibull risicofunctie.
De distributie met de grootste ln L:wêêïde geeft de beste fit.
4.c. BEREKENING VAN DE STABIELE LEEFTIJDSDISTRTBLEIE
De berekeningsmethode. is ontleend aan Nisbet & Gurney (1982). De no-
tatie die door deze auteurs werd gebruikt wordt irier overgenonen.
Noem F(ar t) de "proportie" van de individuen in leeftijdsklasse a tot a*da
op tijdstip t en f (a, t)da het "aantal" individuen in dezelfde teeftijds-
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klasse op tijdstip t. Als de populatj.e een stabiele leeftijdsdistributie be-
reikt heeft, geldt dat :
f (a,t) a F* (a)e
waarbij F* (a) de proPortie
leefti jdsdistributie is.
Per definitie is :
Í: t" (a) da = 1 (wrr - 17)
Als II(a) de probabiliteit is om te overleven van leeftijd 0 tot leeftijd a,
dan kan roen bewijzen dat :
F"r (a) = !* (o) .-t" il(a) (wII.18)
De proportie van de individuen met leeftijd tussen ao en a1 t.rordÈ bekomen
als :
F [A ] = F* (o) Í"t .-t" n (a) da (vrrr.lg)êo
Voor II (a) aanvaarden vre een e:<ponentiêIe rro:m binnen iedere leeftijdsklas-
SE:
II (a) = fI (ao) 
" 
-m(a-ao)
zodat de mortaliÈeit n bepaald is a1s :
- 
In ( II (ar)) + In ( II (ao))
m= (wrr.21êI-êo
Bijgevolg kan men bewijzen dat :-
-a t ( r+rn)
F [A ] = f't (o). tI (ao) .t"o [ - 
-xo 
+









= ,.,o I (vrrr.ze)
bekend zijn uit de
>r[A] =l (VIII.23)
F* (o)da is gedefj-nieerd als de fractie van de populatie (bij stabiele leef-
tijdsverdeling) die een leeftijd tussen o en o*da heeft. M.a.w. F* (o)da is
het aantal individuen dat geboren is in de infenitesimale periode da, m.a.w.
F* (o) is de geboortesnelheid van de populatie.
4. d. LE\ENSTABEL
Een levenstabel is een coryilatie van bepaalde vitale statistieken van
een populatie (Deevey, 1947). In deze studie wordt een dynamische levensta-
be1 samengesteld, waarbij een e)q)erimentele cohorte van organismen van dezelf-
de ouderdom gevolgd wordt gedurende de ganse levensduur (Krebs , 1978). Een
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ander soort levenstabel is de statistische tabel waarbij de berekeningen ge-
baseerd zijn op een nomentopnaroe van al de leeftijdsklassen van een popula-
tie.
Bei-de tfpes geven voor ieder tijdsinte:rral x, de volgende stati-stieken :
ÍL = het aantal overlevenden bij het begin van leeftijdsinterval xx
I = het aantal overlevenden bij het begin van leeftijdsinterval x (proPortioneel)x
d = aantal individuen dat sterft in heÈ tijdsinterval x tot, x+1x
s = mortaliteitssnelheid in het leeftijdsintenral x tot x+1 en 9.-- = d--/n--
.-".-XXX
L = qemiddeld aantal individuen in leven gedurende het interral x tot' x+lx
en L wordt berekend als :x
L* = (t* * n*+l /2
Lr = L .h waarbij h de duur van het interval is
-x x x - x
T = ds 5qmmaÈia van dê L' -waarden van de maximale leefÈtjd tot het leef-XX
tijdsinterval x,
r =ïr,,xxx




De I -termen uit de levenstabel worden in een fertiliteitstabel gecom-x
bineerd rret de leeftijdsspecifieke fecunditeit' mx, om per interval de netto-
fecunditeit I .m te bepalen. De sommatie van de netto-fecunditeit over allexx
intervallen geeft de netto-reproductiviteit Ro (- aantal 99 in generagig t+1/




De intrinsieke natuurlijke toenamesnelheid r* werd berekend met de Euler-
Lotka vergelijking waarbij x als de gerniddelde tijd van het interval werd be-
schouvrd naar analogie met ltairston eÍ. a,L. (1970); Birch (1948); Krebs (1972,
1978) ; Hl:mrnon (1974) ; Humrnon & HuÍnmon (.1975).
Voor meer details zie Hoofdstuk VI.
4. f . REPRODUCTIE\E WAARDE
F:[êr cóncênt van de reproductieve waarde (V-_ = v__/vo) werd door Fisher'xx'o
ontwikkeld om de reproductÍeve bijdrage van een organisme met leeftijd x tot
de
de
volgende generatie te bePalen.
reproductieve waarde als i
zv/.
Elseth & Baumgardner (1981) definiêren
"ttre number of offspring Èhat an individual of age x is e>rpected
to produce during the remainder of its lifespan, relative to an
individual at age zerorr.
!'lilson (1978) definieert de reproductieve als "het relatief aanÈal vrouwe-
lijke nakorelingen dat een wijf,je net leeftijd x nog kan reproduceren in haar
toekonstig leven". De reproductieve waarde werd berekend als :
V =v/v^=xx "t*I x
max.ouderd,om 
_tt m I e-Yvvy=x
(VTII.25)
f,.
In de pre-reproductieve periode is m* = 0. Bijgevolg blijft de sommatletertn
in (VIfI35) c€nstant. De initiële Èoename van de reproductieve waarde is
daarom Èe wijten aan de term (erx/t--). AIs de I -waarden benaderend cons-'xx
tant zijn in de pre-reproductieve levensfase dan neemt u*/uo in deze fase
eryonentieel toe oet de ouderdom. wanneer de reproductieve fase begint, is
m > O. voor reproducerende 99 neemt, v af met toenemende ouderdom door hetX-X
cr:mu1atief, effect van de toenenende trortaliteit en de verni.nderende fertili-
teit. V__ werd hier uitgerekend om na te gaan op welke ouderdom de 99 dex
grootste waarde hebben rroor de populatie.
RESULTÀTEN
5.a. SOMATISCEE GROEI
De somatische groei werd bestudeerd bij vijf\ soorten. De resultaten
van deze groei-analyses worden voor de juveniele periode sarnengevat, in Tabel
VIII.I. De corylete groei wordt voorgesreld in Fig. vlrI.l). uit de AI{ovA
(Tabel VIII.1) en uit de coèfficiênt van deter:ninatie blijkt dat de gewichts-
Èoenane gedurende de vier juveniele stadia goed kan beschreven worden met de
cl
exponentj-êIe functie : Wa = Víoe--, waarbij Wt het versgewicht (US) is op tijd
t en Wo en G constanten zijn. De parameters wo en Wt voor de verschillende
soorten worden gegeven in Tabel VIII.1. Voor de exponentièIe fit is G =
(In w*^ 
- In W*, / tz - tt) gelijk aan de juveniele P/B (eenhej-d ug.u9-1.
--zdag-t).
De wijfjes van vier soorten, lÁ. nvLcnoplvth.a,Lma, M. panva, M. paheLegatÉul-a en
C. nudicapiJaÍ!., groeien verder in het adulÈe stadium, bijvoorbeeld een oud
wijfje van M. pahe,Le.gavlÍilL weegt ongeveer vier maal meer dan een pas adult
wijfje meÈ eieren. Bij deze soorten, de parthenogenetische M. paneLzgantula
uitgezonderd, wegen de 99 opvallend meer dan de dd. De gewichtstoenane van
Tabel VIII. l
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Juveniele gewichtstoename van vrijlevende mariene nemato-
den volgens de e>rponentiële functie Wt - WoGt, met Wg het
versgewicht op tijd t, Wo het versgewicht (ug) bij haÈ-
ching en G de groeisnelheid per dag ; n = aantal obsenra-
tiepunten ; het aantal gemeten organismen (N) per obsenra-
tiepunt varieerde Lussen 13 en 41 voor M. mLcnoph'th.oAma,
tussen 8 en 36 rroor M. paneleganÍuLa, tussen L2 en 31 voor
l,l. panva,, tussen 11 en 50 voor M. d,i-tjwe-ta en tussen 15
en 44 voor C. nudicapi-tÁÍÁ-.
de adulte ód is klein in vergelijkinq met die van de 99. Bi j M. d'íl junda
\{egen dd en 99 ongeveer evenveel. De gewichtstoename van deze soort in de
adulte fase is zeer miniem.
Uit de groeicu:nres blijkt, duidelijk dat de totale groei sigrnoid is. Ter il-
Iustratie wordt de curve van de gewichtstoename van de gg van C. rud,'Lcapi.ta-
.ta geanalyseerd. T\"ee verschillende vergelijkingen, de logistische en de
compertz vergetijkingr worden door de curve gefit. We kozen dit voorbeeld
omdat de curve van C. nud"Leapí,U.tÁ. het meeste observatiepunten bevat. De
best passende logistische curve heeft de volgende vergelijking :
w ( 1O-2 Pgl = 86 .4
-0.2164 (rr -17)l+e
De best passende curve heeft volgens Gompertz (fittingsmethode Rickleffs,
1967) de volgende vergelijking :
1.1183(r;-13).
w (10-2 ug) : g3.6 e-(r.rrór
Het verloop van beide curves wordt gegeven in Fig. VIII.2. De som van kwa-
draten van deviaties :
tl
waarbij x. het reéle genriddelde gewicht op tijdstip t, is en *. het bereken-
-lr
de gewicht op tijdstip t.- is. Dit geeft het volgende resultaat :
Soort TeIrp.(oc) !{o(us)





































logisti-sch:X (*' - i.)2 t 422
Gonpertz : 2 {x. - ir)2 : 475
Ilieruit blijkt dat de logistische vergelijking een iets betere fitting
geeft.
5.b. REPRODUCTIVITEIT
5 .b. 1 . MonhA$ptta mLetnphihnlns.
Bij M. míelwph,tlu,h?Ít werd de eiproductie bestudeerd bij vier verschil-
lende teryeraturen (15, 2Or 25 en 30oC) bij een constante saliniteit van
20"/ oo. De teryeratuur heeft, een significante invloed (f" = 5.7 i
0.01 < P < 0.05 ; df = 3,8) op de toLale eiproductie per 9 in leven. Deze
varieert tussen 106 eieren bij 15"C en 297 eLeren bij 25"C (n=3) (Tabel
VIII.Z.). Bij 15oC worden significant ninder eieren geproduceerd dan bij 25 en
30"C (P=0.05). Bij de overige drie tenperaturen konden geen significante ver-
schillen worden aangetoond.
De cumulatieve eiproductie per I in leven wordt gegeven in Fig. VIII.3. De
reproductieve fase duurt, 55 dagen bij 15oC, 32 dagen bij 20"C, 41 dagen bij
25oC en 43 dagen bij 30'C. Gedurende de periode met de grootste reproductivi-
teÍt, nanelijk gedurende de eerste 41, 23r 21 en 16 dagen voor achtereenvol-
gens 15, 20r 25 en 30oC is de cumulatieve eiproductie per9 in leven een Ij--
neaire functie van de temperatuur (P < 0.001). In deze periode wordt 93.5t
(15oC),92.5\ (20"C), 90.6t (25oC) en 73.7* (30oC) van het totale aantal af-
gezet. Bij 30"C tijkt dit, een relatief kleine fractie te zijn. In de stabie-
le leeftijdsverdeling bereikt slechts.0.5t van de individuen de adulte leeLijd
van 16 dagen (totale leefuijd = 22.5 dagen). Bijgevolg geeft de periode van
16 dagen een accurate schatting van de dagelijkse eiproductie van de popula-
tie. Deze bedraagt 2.5 eieren per I Uii 15oc, 6.5 eieren per I bij 2O"c, 13.2
eieren eer 9 61i 25oC en 13.6 eieren per ? 30"C. De dagelijkse eÍproducties
zijn hoog significant verschillend van elkaat (Fs = 325 i df = 3,6I; P<0.001).
Bij iedere hogere experimentele temperatuur werd er een hogere dagelijkse ei-
productie Í^raargenomen (P < 0.05). Enkel tussen 25 en 3OoC is het verschil niet
significant.
Wanneer we de reproductieve periode onderverdelen in fysiologische tijdseenhe-
den, namelijk in periodes gelijk 
""r T*ir,, dan vj-nden we dat bij 15oC de re-
2ro.
productieve activiteit homogeen verdeeld is (Koroolgorov-Smirnov test D =
0.066 ; ns). Bij 20oC is de reproductiviteit gedurende de eerste twee fysio-
Iogische periodes niet verschillend (D = 0.085 r ns), in de derde periode wor-
den er in vergelijking met de tvíee eerste periodes beduidend minder eieren
afgezet (D = 0.147 ; P=0.004). Bij 25oC duurt de reproductj-eve levensfase 5
flrsiologische periodes. De verdeling van de reproductieve actlviteit over
deze periodes is sterk heterogeen (D = 0.339 ; P ( 0.001). In de drie eerste
periodes is de eiafzetting nin of neer homogeen (D = 0.068 ; P = 0.15 ns).
Bij 30oC duurt de reproductieve fase ongeveer zes fysiologische periodes. De
hoogste activiteit is bij 30oC gesitueerd in de eerste twee periodes, wat
maakt dat de verdeling sterk ongelijk is (D = 0.335 ; P € 0.001).
5 .b.2. Mon[tuatettn di; ! unc.ts.
Voor deze soort werd de eiafzeÈting bij 3Oo / oo S en bij drie verschil-
lende teryeraturen (3, 12 en 17oC) bestudeerd (nig. VIII.4, Tabel VIII.3.).
Bij 3"C worden in een reproductierre periode van 92 d.agen, 180 (SE = 18.5 i
n = 4 ; N = 12) ei-eren per I in leven geproduceerd, bij 12oC produceert een
9 2I8 (sE = 31.9 ; n = 3 ; N = 9) eieren en bij 17oc produceert een 9 t87
(SE= 10.4 i n=3; N=9) eieren. De ternperatuurheeftgeeninvloedophet
totaal aantal geproduceerde eieren (Fs = 0.72 ï df = 2,'7 ns). De dagelijkse
eiproductie bij de drie teryeraturen is hoog significant verschillend (F" =
85.2 i df = 2,39 ; P < 0.001) en varieert tussen 2.7 eieren (95t Cr = !0.3)
per 9 bii 3oC en 9.2 eieren (95t CI = t2.06) per I 51i 17oc. De cumulatieve
fecunditeit gedurende de belangrijkste periodes, namelijk de eerste 20, 40 en
60 dagren van de fertiele fase bij achtereenvolgens !7, 12 en 3oC is een li-
neaire functie van de tijd (P < 0.001). In deze periode wordt er 888 (3oC),
86t (L2oC) en 76* ( 17oC) van de totale fecunditeiÈ gerealiseerd. Bij deze
soort zL1n, zoals bij 
^,{. 
míUoythÍLta.Lma, de fysiologische periodes met hoge
reproductiviteit voornamelijk in het begin van de fertiele periode gesitueerd.
5 .b. 3 . Monhqabte-lla pa'w,Lzgan'fu'La
Bij deze soort werd de eiproductie enkel bij 30"C (30"/oo S) bestudeerd
(n = 5 ; N = 25 ; Fi9. \IIIf.S). De soort produceert een totaal van gemiddeld
55 (SE = 4.I4) eieren per 9. De reproductieve fase duurt een 25-tal dagen en
ged.urende de eerste 15 dagen worden er 3.3 eieren per dag per 9 geproduceerd
(Tabel VIII.4.). In deze fase is de cumulatieve eiproductie.oer 9 een iineai-
re functie van de tijd (P < 0.001 ; R2 = 0.991) en wordt er ongeveer 838 van
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de eieren afgezeL. De reproductieve periode duurt vier ontvrikkelingstijden.
Alleen in de eerste drie periodes is de fecunditeit ongeveer even groot (D =
0.137 i p = 0.29), wat maakt dat, de reproductiviteit sterk heterogeen ver-
deeld is over de totale reproductieve fase (D = 0.232 i P = 0.005).
5.b.4 . Monhtlttar'u. panva
De eiproductie van deze soort werd bestudeerd bij 12oC en 30o,/oo S
(Fig. VIII.6, Tabel VIII.4.). In de eersÈe 20 dagen van de 58 dagen durende
reproductieve fase worden er ongeveer 74t van de totale hoeveelheid eieren
geproduceerd en d:it aan een constante snelheid van 6,8 (95t CI : L-2) eieren
per dag per 9. In deze fase is de cr:mulatieve fecunditeit een lineaire func-
tie van de ouderdom (P < O.OO1 ; R2 = 0.972). Na de eerste 20 dagen daalt de
eÍproductj-e tot ongeveer 1.2 eieren per 9 per dag. De gemiddelde totale fe-
cunditeit per 9 dag bedraagt. t72 (95t CI z +42 i n = 3 ; N = 15) eieren.
5.b.5 . Clnonndonn w.d,tcap,ifu.ta
Chlunadonn rud,LelpiÍnia leqt bij |2oc (30oloo s) ongeveer 460 eieren
per 9 (n = 3 ; N = 15) tfig. VIII.7). De totale eiproductie duurt ongeveer
120 dagen. Gedurende de eerste 43 dagen worden ongeveer 317 eieren per 9 g"-
produceerd aan een constante snelheid van 7.9 (958 CI : O.S)eieren per I per
dag (Tabel VIII.4.). In deze periode wordt ongeveer 68t van het totaal aan-
tal afgezette eieren geproduceerd. Iliermee verkrijgen we toch een goede
schatting van de dagelijkse eiproductie omdat de adulte populatie slechts
voor 0.1t bestaaÈ uit individuen van meer dan 43 dagen oud. De reproductieve
periode duurt ongeveer vijf ontwikkelingrstijden. In de eerste twee periodes
wordt ongeveer 74* van de tótale fecunditeit gerealiseerd, wat duidelijk wijst
op een heterogrene verdeling van de reproductieve inspanning over de totale
reproductieve fase (D = 0.338 ; P ( 0.001)
5.c. LEEFTIJDSSPECIFïEKE owruS9:_lx
5. c. 1 . Monhqatenn mLuophÍlrta,Lnw.
De overleving van beide sexen werd gevofgd bij drie temperaturen, L5,
20 en 25oC en bij een constante saliniteit van 2O"/oo. De grootte van de ge-
volgde cohortes varieerde tussen 90 individuen (dd bij 15"C) en 187 indivi-
duen (99 bij 2OoC). De ouderdom van d.e individuen op het beqin van de expe-
rimenten is gelijk aan de gerniddelde ontr^rikkelingsduur bij de respectievelij-
ke teryeraturen.
^aazLz.
De overlevingscurves van beide sexen bij de verschillende tenryeraturen worden
gegeven in Fig. VIII.8. Bij 15oC stierf het eerste I oP dag 29 en het laatste
9 in het intenzal tussen dag 217 en dag 223. Het eerste d sterft na 14 dagen
en de laatste dó sterven in het interval tussen 223 en 238 dagen. Bij 20oC
sterven de 99 tussen dag 10 en dag 129 en de dd tussen dag 16 en dag 145. Bij
25oC sterven de eerste dd tussen de zesde en de zevende dag. Ilet Iaatste d
sterft in het interval tussen dag 259 en 279. Bij 25oC sterft het eerste 9
tussen de zevende en de achtste dag, het laatste 9 sterft tussen dag 68 en
dag 69.
De geniddelde adulte levensve::vrachtingr, êx, varieert bij de 99 tussen 130 d
bij 15oC en 35 d bij 25oe. Bij de 99 nemen ex en de geniddelde adulte levens-
duur af bij toename van de teryeratuur. Voor de dd varieert ex tussen 120 d
bij 15oC en 79 d bij 2OoC. Bij 25oC wordt voor de dd een waarde ex = 109 da-
gên geno_teerd wat in vergelijking met de ex veln de 99 zeer groot is. Bij de
dd is de geniddelde levensduur bij 25oC aroter dan die bij 20"C. Hierdoor
bestaat er bij de dd geen negatief verband tussen ex en de teryeratuur.
Bij 15oc ste:nren de dd en 99 even snel (o = 0.134 t ns) en bij 20 en 25oC
sterven de 99 sneller dan de dó (Goodmans X2 (20"c) = 75 ; P < 0.001 i xz
(25oC) = 153 ; P<0.001).
5 . c.2 . Monhq'stet-a. d.U i wlclt
De leeftijdsspecifieke overleving wordt voorgesteld in Fig. VIII.9.
Opnier.rw werden drie teuperaÈuren bestudeerd, namelijk 3' 12 en 77oC. De
grootte van de gevotgde cohortes varieert tussen 125 en 105 volwassen 99 en
99 en 78 volwassen dd. Uit het sterftepatroon volgt op het eerste zicht dat
de sterftesnelheid sterk afhankelijk is van de temperatuur en verschillend is
tussen de dd en de 99. Het verschil tussen het eerste en het laatste manne-
tje dat sterft bedraagt 314 dagen bij 3oC, 165 dagen bij 12"c en 80 dagen bij
L7"c. Bij de 99 bedraagt dit verschil 202 dagen bij 3oC, B0 dagen bij l2oc
en 69 dagen bij L7"C. Bij de 99 vennindert e* van X19 dagen bij 3oC tot 38
dagen bij 17"C. Voor de dd bestaat er een analoog negatief verband tussen
de levensvenrachting en de teryeratuur : e* is 202 dagen bij 3oC en ex is 54
dagen bij 17"C. Bij aI de ternperaturen sterven de 99 sneller dan de dd
(P < O.Ool i xz (3oc) = 39 i X2 (12'c) = 61 en X2 (17"c) = 40 ; dÍ = 2 in de
drie gevallen).
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5.c.3 . f,lonhqtte,ns, Pdiva
De overleving van een cohorte van 104 dd en 94 99 bij 12oC en 30"/oo S
wordt gegeven in Fig. IIIII.10. Weer blijkt dat de 99 beduidend sneller ster-
ven dan de dd (X2 cooanan= 47.5; P < O.OO2). De levensverwachtingen van
pas adults dd is 74 dagen tenrijt die van pas adulte 99 slechts 34 dagen be-
draagt. De eerste dd sterven tussen dag 15 en dag 28, de laatste tussen dag
151 en dag 159. Bij de 99 bedraagt het verschil tussen de maxi-nrale en de ni-
nimale levensduur ongeveer 75 dagen.
5 .c.4 . Clnnomadonn rud,Leapi-to-tt
De overleving van 73 ó6 en 97 99 bij L2oc (30o/oo s) wordt gegeven in
Fig. VIII.11. Bij deze soort is het verschil in sterftesnelheid van beide
sexen ninder uitgesproken (X2 Coodnan = 8.1 ; O.O1 < P < O.O5). De levens-
vennrachting van pas adulte ód bedraagt It2 d.agen tegenover 91 dagen voor de
99. Bij de dó is de sterfte in de eerste 60 dagen bijna nihil. Eierachter
ste:lren de dd e:q>onentieel. De overlevinqscurrre van de 99 is ruin of meer ana-
loog aan d:le van de dd. De initiêIe lage mortaliteitsperiode is wel beduidend
kleiner dan bij de dd.
5 . c. 5 . Monfu4ttnella panelegdvtÍ!,La
De overleving van een kleine cohorte van 46 individuen werd bestudeerd
bij 3OoC. De levensvervrachting van pas adulte 99 bedraagt ongeveer 21 dagen.
De observaties werden stopgezet voor dat het laatste ? was gestorven.
5.d. \ERGELIJKING VÀI{ DE METHODES OM DE OVERLEVINGSCUR\E TE BESCIIRTJ\EN
De resultaten van de fittingsanalyse volgens de methode van Gehan a
Siddiqui (1973) en Pinder et. a,L. (1978) worden geqeven in Tabellen VIII.5 en
6. UiÈ de risico-analyse bleek dat het e>rponentieel npdel in vergelijking
met de Gompertz en de Weibull functies een significant slechtere fit geeft.
Van de twee laatste rcdellen geeft de Weibull functie in 10 van de 17 geval-
len de beste fit. Bijgevolg werd deze functie gekozen om de overlevingscur-
ves te beschrijven. Uit Figs VIII.l3-VIII.29 blijkt inderdaad dat zowel de
Goryertz als de !,leibull distributies qoed de experimentele data beschrijven.
De parameters tro en À1 van beide functies worden gegeven in Tabel VIII.5. De
parameters van de Weibull functies worden ook berekend volgens de methode van
Pinder et aL. (1978). Deze methode vereist geen voorafgaande berekeningen zo-
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als bij de risico-analyse waarbij eerst ae i.' -waarden rnoeten worden berekend.
De waarde van deze constanten tÊ en êl wordt gegeven in Tabel VIII.6. De
'goodness of fit' vaá deze analyse werd gecontroleerd met de G/q-test voor
intrinsieke hlpotheses(Sokal & Rohl, 1.983 ; box 17.2, p. 7t4). Een signifi-
cante G/q-staeistiek wijst erop dat de venrachte en de geobserveerde frequen-
ties verschillend zijn. Bij 6 van de 17 fittingen is G/q significant (Tabel
y1II.6.). Omdat enkel de cr:mulatieve frequenties belangrijk zijn voor het,
bepalen van de l*-termen mogen we aannemen dat de rnet de Weibull-dj.stributie
voorspelde waarden. goed in overeenslsmming zijn met de e>rperimentele data.
Met b en c werd de geniddelde adulte levensduur berekend volgens (VIII.4).
Deze waarden worden in Tabet VIII.7. vergeleken met de levenstabelfunctie e*.
Beide methoden voorspellen ongeveer dezelfde gerdddelde levensduur. Dit be-
vestigt onze conclusie dat de Weibull-distributie goede voorspellingen geeft.
De methode van Pindex Ut aL. (1978) wordt hier verkozen omdaL zL7 even goede
resultaten geeft als de risico-analyse en omdat Ê .n Ë, zoals eerder werd ge-
steld, heel eenrroudig kunnen berekend worden.
5.e. DEIIOGRATISCHE PARA!'ÍENSRS
5.e.1. ResultaÈen en bespreking
Uit de I en de m observaties wordt vervolgens met de Euler-Lotkaxx
vergelijking de intrinsieke natuurlijke toenamesnelheid, r*r berekend. Deze
r 
-waarden worden sannn net andere dernografische karakteristieken gecoryi-
m
leerd in Tabel \IIII.8. AI de parameters, behalve de geboortesnelheid, werden
gedefinieerd in Hoofdstr:k VI. De geboortesnelheid b is in een exponentieel
stijgende populatie gedefinieerd als r, = b-d, waarbij d de sterftesnelheid
(death rate) is.
Uit de berekeningen kunnen we enkele interessante conclusies trekken. Bij M.
rwLUoph.th.a.Lï10, vergroot de netto-reproductiviteit (Ro) bijna exponentieel in
het temperatuursinterval van 15 t.e.m. 25oC. In vergelijking met 25oC wordt
bij 30oC een duidelijke kleinere Ro waargenomen. De natuurlijke intrinsieke
toenamesnelheid, r*, is een lineaire functie van de temperatuur in het inter-
val tussen 15 en 25"C. De temperatuursacceleratie van rm in dit teÍrperatuurs-
interval is equivalent met een Qr0 = 4.I4. Bij M. d'Ujune-ta is Ro veel min-
der duidelijk afhanketijk van de temperatuur. r* daarentegen is een lineaire
functie van de temperatuur in het totale elq)erimentele temperatuursinterval.
Ilierin wordt tussen 3 en 12"C, een Q10 = 3.32 gerealiseerd. Voor het totale
experimentele teryeratuursinterval wordt een constante waarde voor Q1g van
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3.41 gevonden,wat erop wijst dat de teryeratuursacceleratie van r, bij temPe-
raturen lager dan 17oC constant is.
Beide soorten hebben de hoogste r -waarden bij de hoogste temperatuur. Verder
blijkt dat r" in alle gevallen, een onderschatting is van rr. De fout va-
rieerr russen 9.2r bij R. maniyta en 41.9t bij M. míatnph'thal:m (30oc). Bij
r 
-waarden kleiner dan 0.1 dag-I b.dt""gt de fout iets meer dan lOt, wat
m
nijns inziens aanvaardbaar is zolang men rc niet ve:lrart met rr-
De geboortesnelheid verschilt slechts weiniq v€tn f,rr lirat een rechtstreeks ge-
volg is van de lage preadulte mortaliteit. Soorten waarbij de preadulte mor-
taliteit onbedrridend is en waarbij voornamelijk seniele mortaliteit voorkomt
hebben een b - rr. Dlt is het geval voor Monltu,steit parLvd., Chnomadona MI'L-
egp,i-tiÍt" en Rlnabd,ÍÍi-t nnnLyw. Het verschil tussen b en r, wordt wel groter
bij die temperaturen waarbij er teryeratuursstress voorkomt (bv. M. níU-oph-
thalrn heeft een b = 0.432 dag-l bij 3o'c en een r, = 369 dag-I1. Bij 3ooc
wordt lroor M. míel.ophÍ,haln9. de hoogste preadulte nortaliteit genoteerd, name-
lijk 24t. Bij de andere teryeraturen varieert de mortaliteit van 4t (15oc)
over 6t (25oC) tot 12t (20"C). Dit geeft verschillen tussen b en r, (berekend
als (b - r_)/r_) van 1.2t bij 15oc, 3.4* bij 25oc,8.0t bij 20"C en 17.1* bijmm
3ooc. Bij rt{. d,U jue-ta bedraagt dit verschil maximaal 5.8t (12oc) .
Naast T . werden drie andere generatietijdparameters berekend. Uit deze be-ml.n
rekeningen blijkt dat de T'n.rr-waarden duidelijk kleiner zijn dan de waarden
volgens de andere definities. Om deze verschillende generatietijden tegen
elkaar af te wegen is de volgende vraagstelling belangrijk : "hoe lang leeft
een adult 9 in veldomstandigheden?". Als de strategie van deze soorten erin
bestaat om zo vlug mogelijk adult te worden om hierna onrniddellijk te star-
ten met de reproductie om uiteindelijk na een korte reproductieve fase te
sterven, dan geeft T .n waarschijnlijk goede benaderingen van de generatie-
tijd in het veld. Studies met gegevens in verband met deze probleemstelling
bestaan niet voor nematoden.
De procentuele sanenstelling van de populatie bij de stabiele leeftijdsverde-
ling wordt gegeven in Tabel VIII.9. Uit deze cijfers blijkt dat de eieren en
de juvenielen de dominante fracties van de populatie uitmaken. Bij M. parLe-
!-eganfuiLa., M. dt'sjwota (3 en 12"c) en R. matina bestaat het grootste gedeel-
te van de populatie uit juvenielen. Bij de andere soorten vormen de eieren
de grootste fractie. Enkel bij M. ytaneLeganÍu,La is het percentage ad.ulten
groter dan 10t. Het laagste percentage adulten (1.6*) wordt waargenomen bij
R. manLna.
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Uit het verloop van de (v*/vo) curves (fig. VIII.30-34) volgt dat relatief
jonge gg de hoogste reproductieve waarde hebben. Alleen bij de lagrere tem-
peraturen, namelijk 15oC voor M. mielnphÍl'ta.Ltna en 3oC voor M. d,í;!une-tA,
wordt de piekwaarde pas relatj-ef laat bereikt (Tabet VIII.10.). Hieruit
yolgt dat in de wa:me zomermaanden jonge pas reproducerende 99 veel belang-
rijker zijn rroor de populatie dan de oudere reproducerende 99. VergeliJk-
bare data voor andere nematodensoorten bestaan niet.
Tabet VIIf.1O. : Ouderdom (dagen) waarop de
wijfjes de grootste reproductieve
waarde (v_/vo) hebben voor de Po-pulatie. ^Deze ouderdom wordt ver-
geleken rrct T .n.
6. DISCUSSIE
6.a. REPRODUCTIE
Uit onze gegevens blijkt dat de reproductieve capaciteiÈ van vrijleven-
de brakwaternematoden beduidend groter is dan algemeen wordt aangenomen. Zaí-
ka & Makarova ( 1979\ gebruikten in een productieschatEing een gemiddelde fe-
cunditeit van 20 eieren per I in leven. Deze waarden rtogen !,Ie momenÈeel als





































cent werk vrerd door Jensen (1983) een analoge te lage eiproductie aangenomen
voor de soort ChnotadoniÍt tenwLt. rn "optimale" kweekomstandigheden zou
deze soort onqeveer 20 eieren leggen, wat sterk contrasteert rnet de eipro-
ductie van wilde tlpes, die onniddellijk na inoculatie op artificiëIe bodems
een 5O-taI eieren produceren (Jensen, 1983). Gegevens over de eiproductie
van al de gekweekte soorten worden gecornpileerd in Tabel VIII.11.
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In von Thun's (1968) studie varieerde de maximale eiproductie tussen 42 eie-
ren voor DíplolaLme,Lloide's oaehei en 20 eieren voor M. d'L.siuneta. Andere Ia-
ge eiproducties vinden we bij Berqholz & Brenning (1978) voor de soorten
Rlla,bdi*U nonLna en PnoclnomadorLa onLzjí, en bij Romeyn 8t. aL. (1983) voor
Eud,LylLoga'stzn- pan-anna,tLtÁ. De laatste soort is vivipaar en produceert I tot
10 juveni-elen. Dit lijkt opnieuw vrij laag. Ter vergelijkinqr, Warwick (1980)
tekent in de nematode Me,tallnornadon-a vivíytahn zes zich ontwikkelende enbryonen
in de uterus en 10 oócyten in elk van de twee ovaria. Deze soort kan dus op
zijn minst 26 juvenielen produceren. Omdat dit een momentopname is' Iijkt
het mij onwaarschijnlijk dat vivipare soorten slechts een 10-ta1 juvenielen
produceren zoals wordt aangegeven in de studie van Romeyn et a!-. (1983). pe
eiproducties die door Garcia (19g2) worden qegeven zijn sterke onderschattin-
gen. Zij geeft een maximale fecunditeit van 5-7 eieren voor de soorten ALZO-
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chnomadola denÍiatta,ta en Monhqltela, sp. Tietjen & Lee (t972) en Warurick
(1981b) bekomen rneer reële waarden voor de soorten Monhqdtel-a, dZnbLutLa,tg,
en Cltnomadona nud'Lcapi.U.fu'' respectievelijk 60 en 50 eieren per 9.
Niet gepubliceerde gegevens van van Brussel (1980 en 1982) en van verschrae-
gen (1984) bevestigen onze observaties. Van Brussel construeerde levenstabel-
ren noor DíploLaLme,tloídu otcllaL, Chnorrwdonn rul,LcapiÍoÍa. (Dievengatpopula-
tie) en ?anAnanÍlvnllu,t eAeA)Á. Voor de eerste soort rrcnd hij een netto-fe-
cr:nditeit van 42 eieren per I . Clnorrp.dota rud"Lcap,i.tnÍ1, produceerde een 80-ta1
eieren en de traag groeiende Pa.naeant-lunchJJÁ c1Q.cuÁ realiseert een geniddelde
eiproductie van een 50-tal eieren per 9. Verschraegen (1984) kweekte M. d*a-
lunota in monoxenische onstandigheden reE MÍQt1lmanaÁ |v,LoplantzÍi<'s als voed-
sel. In deze condities produceert M. d,U jueÍa een maximun van ongeveer 500
eieren per 9 in lerren. Door Vanderhaeghen (niet gepubliceerd) werd voor
R LahdíLU vnnLna in hetzelfde monoxenische voedselregirne een maximale eipro-
ductie van 700 tot 800 eieren waargenomen.
De discrepantie in fecunditeit Èussen Cl*ongdotg wl-d.Lc4pi.U,ta uit de Spuikon-
en de Dievengat-populatie is wel opvallend groot (460 versus 80). Beide PoPu-
laties konden niet met hetzelfde nedlum worden opgekweekt, rdat verschillen in
nutritieve vereisten laat veronderstellen. We verÍIpeden dan ook dat het om
tÍvee verschillende soorten kan gaan.' De Spuikom-populatie werd gedete:mi-
neerd ats Clqnowadonn ru.d,Lcapi,ttia ter:wijl exemplaren uit het Dievengat als
Chnomadatu. att. nu.d,Lcap,íÍnÍn, werden bepaald (Vincx, pers.med.) . Ter vergelij-
king wordt de eiproductie in optimale omstandiqheden van enkele niet-mariene
nematoden opgenomen in Tabel VIII.1L. Naast het feit dat er belangrijke
soortspecifieke verschillen bestaan, is het vrij duidetijk dat terrestrische
soorten beduidend meer dan 20 eieren per 9 produceren. Mij fijkt het daarom
weinig waarschijnlijk dat twee groepen met vrij gelijkaardige Ievensrycli,
\^raarvan de individuen ongeveer even groot zijn en die even succesvol zijn in
hun biotoop, zo sterk verschillen in hun reproductieve capaciteit. AIs vrij-
Levende marj-ene nematoden geen trofisch eindpunt zijn (Platt & WarÍ.tick, 1980),
kunnen
doende
ons de vraag stellen of een fecunditeit van 20 eieren per 9, vol-
om de waargenorren hoge populatiedensiteiten te realiseren. Volgens
schatting van Heip a:. aL.(1982a) moet de nematodengereenschap in het
een P,/B = 18.5 jaar-I realiseren en dit alleen om aan d.e voed,ings-





De dagelijkse eiprod.uctie is sterk afhankelijk van de terperatuur bij M. wL-




hoogste eiproductie waargenorpn. Analoge resultaten vinden we bij !'la::wick
(1981a) voor 0íp.LoLaíne,IlaLde's bnuo-tuic, uti :neLp et. &L. (1978) voor 0. oxAu-
níÁ en bij Jensen (1983) voor ChnomadoniÍa tew,u's. Bij M. d'Uime-ta verlengt
de reproductieve fase bij de lage exSrerimentele teryeratuur en hierdoor is
het totaal aantal afgezette eieren onafhankelijk van de tenperatuur. Dezelf-
de resultaten werden bekomen door Sohlenius (1973) met de nematode AUobe'Loí-
del sp. Fisher ( 1969) rrond dat Ap[te]-eneltuÁ Avenae zowel bi j lage teryeraÈu-
ren'a1s bij lage voedselconcentraties roinder reproduceerde. De reproductieve
periode verlengde wel zodanig dat ongeveer heÈzelfde aantal eieren werd afge-
zet als bij de hoge teryeraturen en als in de voedsel-abondante omstandighe-
den. Bij deze soorten is het totaal aantal geproduceerde eieren relatief on-
afhankelijk van de omstandigheden. Dit geldt ook voor de parasitaire soort
TqLencluu enu4ina,fuÁ (Gowen, 1970) . Bij andere soorten zoals M. rntettophÍh-aL-
nM. en ClnotmdoníÍa tenuits (Jensen, 1983) is zowel de dagelijkse eiproductie
als de totale hoeveelheid afgezette eieren afhankelijk van de teryeratuur.
Andere soorten waarbi j dit rrcorkoxnt zi jn Llielod,LplogaÁten b.tdonnti's (Sohlenius,
1969b) , Caznonhabdi.tiÁ bnLggaae, zowel in axenische (zuckerman et, o.L., L97L)
als in monoxenische voedselregimes (Schiemer,1982b) , OíplogaatWíÍtt"t rurd,Lcd,-
yti-tafiu, Pataígolaíne-Ila belznesu.i's en Rhabdi.LÍ's cuLviuudaÍa. (woornbs & Lay-
bourn-Parry, 1984) .
De dagelijkse eiproductie van de in deze studie bestudeerde soorten is onge-
veer constant in de eerste periode van de eiproductie. Daarna neemt de dage-
lijkse fecunditeit geleidelijk af om tenslotte nul te worden. De cumulatieve
eiproductiecurve kan opgesplitst worden in een initiële hoog- en een latere
ninder reproductieve adulte levensfase. Gedurende de beginperiode is de cu-
mulatieve eiproductj-e bijna perfect lineair. Een zelfde eiproductiecurve
werd in monoxenische voedselregimes hraargenomen voor M. d"UjuneÍa (Verschrae-
9êÍr, 1984). Bij Rhabd;-LU manLna is de cumulatieve eiproductiecurve sigmoid.
Constante dagelijkse eiproductie met een lineaire cumulatieve eiproductie-
curve vinden we bij de brakwatersoorten : Chnomadonn nudíeaytiÍo-fl- (wanrick,
1981b ; Van Brussel , L982), PaLo,eanÍlnonefuu caeaJÁ (Van Brussel, L982), bij
de duinzandnematoden Meaonlnabdil,U U-ttonnU's, Pana.gnoLa,Lmu auÁbtLuÁ, Actco-
be,toide.6 
^UnÍ)ÁuÁ, ZoJd,La punu-a", AaLobe,Le-s tzotingoÍ,Lngu (yeares, t97o) enbij terrestrische en zoetwaternematoden zoals ?níonelu,kÁ puyLcÍaÍuÁ (Maer-
tens, 1975) , Bu.tLeniU degtuit|,SaL (Grootaert & Jacques, L979) , Labnonema vuL-
vapapi,L[-atuÍ{ (Grootaert & small , r9g2) , Mononclua arlunbLuÁ (crootaert &
Maertens , L976) en P.LeeJu,a fJaLuÁbLU (Schiemer aÍ. aL., 1980) . Andere soor-
ten zoals AptrteLzncha,a avQ.nae (Fisher, L969) , Rhf,bdLtLy eunvíeaudaÍa, PMtuL-
golaLmel,t-a betLnswriÁ en 0ipLoga'stenÍÍM ru.d,LcapiÍo-tttt (woombs & Laybourn-
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parry, 1984) realiseren onniddelfijk een hoge dagelijkse ei-productie die
slechts gedurende een korte periode wordt aangehouden. Schiemer (1982b) be-
srudeerde de eiproductie van Caeno)LlabdiÍ)Á btuLggdae bij verschillende voed-
selconcentraties. Bij de hoge concentraties heeft de dagelijkse eiproductie
een piek in de beginfase, te::rrijf bij de lage regimes een min of meer cons-
tante dagetijkse eiproductie wordt gerealiseerd. Nog een andere soort, AUIO-
beloídetS neruA, heeft een hoge fertiliteit, bij het begin van de reproductieve
periode, waarachter een periode met sterke fertiliteitsfluctuatie volgt (Soh-
lenius, L973) .
In deze gegevens vinden we één trend, nanelijk dat de fertiliteit afneemt
naarmate de wijfjes ouder worden. Víoonbs & Laybourn-Parry (1984) verklaren
dit doordat de reproductieve cellen afsterven naamate de wi.jfjes ouder wor-
den en doordat de heterosexuele soorten minder gemakkelijk en rninder frequent
copuleren naarmate ze ouder worden. De volgende obsenratie bij M. d,i's!une-ta.
is significant in dit opzj.cht. Een adult I stopte na 16 dagen met reproduce-
ren dit tersrijl duidelijk volgroeide ooryten aanwezig waren in het oviduct.
Of deze eieren zi-ch in de uterr:s of zich in het laatste gedeelte van het ovi-
duct bevonden werd niet uitgemaakt. -Jensên (198b) neldt wel dat bevruchte
eieren bij de soort ClnonwdoniÍa teru,i'S nooit in het oviduct werden geobser-
veerd. Bíj Paila,grLQ-IIuÁ ned,Lvívul daarentegen dalen niet bevruchte oosyten
wel af tot in de ute:rrs (Duggal, 1978b).- Gedurende een tweetal weken bleef
dit ongewijzigd totdat op dag 33 de oude dd werden vervangen door pas adulte
óó. In het hierop volgende interval (33-42 dagen) produceerde het I 33 ej-e-
ren. Dit wijst erop dat adulte dd waarschijnlijk de capaciteit om succesvol
te copuleren, verliezen naarmate ze ouder worden. Jonge dd zijn in de cultu-
ren bovendien beduidend actiever dan oude dd. celijkaardige ouderdomsafhanke-
Iijke activiteitsvermindering komt voor bij Panagn-el,It6 tLedivívuÁ (Abdulrahman
& Samoiloff, L975). AIs deze fertiliteitshypothese voor de dd ktopt dan is het
wel onduidelijk waarom de adulte dd langer leven dan de 99.
Betreffende het aantal copulaties bestaan er sterk uiteenlopende cijfers. Vol-
gens Fisher (L972) copuleren dd van ApheLzneluJÁ lvenae L8-26 keer in vijf we-
ken. Na deze periode werden de intervallen tussen succesvolle copulaties aan-
zienlijk groter. dd van Panagnellrus ned,Lvíuuá copuleren 71 tot 101 maal waar-
bij 2093-2922 spermatozoiden worden geproduceerd. Na hun sexueel actieve pe-
riode sterven de dd bijna onrniddellijk (Duggal, 1978a) . Rlnbd,<,LU mutina co-
puleert meer dan één maal (Tietjen eÍ aL. , I97o) en lÁonfu4|te@- denÍ-íeuLa.ta- co-
puleert 2-3 keer (Tietjen & Lee, L972). Eén copulatie is dus niet voldoende
om alle oocyten te bevruchten. Andere soorten zoals ChnonwdonLna macfrolaLmoL-
dat en ChnomadonLta tenui's (Tietjen & Lee , L973 ; Jensen , I982b, zoud.en slechÈs
éénnaal copuleren. De reproductieve fase
van de totale adulte levensduur (Jensen,
mijn resultaten weinig (Tabet vIIr.12.).
Tabel vrrl.12 : Maximale duur vanperiode t.o.v. de
te levensduur.
Uit onze studie blijkt dat de overleving
ting sterk afneemt als de temperatuur stijgt.
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van C. tenwis bedraagt, slechts 27t
t983). Dit is in vergelijking net
de reproductieve
geniddelde adul-
en de geroiddelde levensvenrach-
De twee eniqe brakwatersoorten
Soort, Temp.(oc)
Duur reproductieve


























Bij een aantal soorten duurt de maximale reproductieve fase zelfs lanqer dan
de geniddetde adulte levensduur, wat betekent dat dê 99 eieren afzetten tot-
dat ze sterven. Dit plaatsÈ duidelijk een vraagteken bij de resultaten van
Jensen (1983).
Wa::wick (1981b) bestudeerde de reproductiviteit van Chnomadona. nud'Lcepi-fu.ta
bij 15 en 20oC. Bij deze temperaturen duurde de reproductieve periode even
lang als de adulte levensduur, wat duidetijk ons vetinoeden bevesti.gt.
Endotokia matricida werd bij geen enkele soort waargenomen. Wel ontwikkel-
den bevruchte eieren zich tot juvenielen in dode 99 van Rhabd'í-LitS ttgrLLnL,
Monltqaterta, níucophÍ.hal:tw en Monhqltu-a d,Uiune,ta. Dit kwam enkel voor bij
oude 99 die stierven voordat al de ei-eren werden afgezet. Bij de Spuikon-
populatie van Monlu1^teht dtAjune-ta, werd nooit ovovivipariteit $/aargenomen,




$raarvoor vergel-ijkbare data beschikbaar zijn, zLln lulonlnqAtelL der**at'(g.tg' en
CltnnrmdonLta teywis. Bij de eerste soort varieert de Ievensduur tussen 330 d
bij 3"C en 30-40 dagen bij 25oC (Tietjen & Lee, t972). Bij C. teru.tt'S vet-
lengt de levensduur van 46 dagen bij 18oC tot 151 dagen bij 2oC. Bij andere
soorten zijn de data rnoeilijk te interpreteren omdat de meeste auteurs niet
verrelden hoe deze levensrycluspararoeter werd bepaald en omdat de sterfte bij
een te klein aantal individuen (< 5 organismen) werd gevolgd zodanig dat de
gegevens rceilijk kunnen veralgeáeend worden (Gerlach & Schrage , !97t, 1972) .
In de huidige studie leven de dd van aI de bestudeerde soorten beduidend lan-
ger dan de 99. Enkel bij 15oC leven de dd en de g9 van M. rwLenophÍh.o.Lfl@ even
lang. De dd van DiytLolaLmefloide's oacttuL leven gemiddeld 70 dagen en de 99
geniddeld 47 dagen (Van Brussel, 1980). In monoxenische omstandigheden (I2oC)
bedraagt de geniddelde levensduur van 99 van M. d,illwo-tn, ongeveer 30 dagen en
van de dd iets meer dan 40 dagen. (Verschraegen, 1984 ; niet gepubliceerd) . De
levensduur in agnotobiosche condities is in vergelijking met de monoxenische
omstandiqheden beduidend groter dit ter:wijl de ontwikkelingsduur in beide om-
standigheden min of meer getijk is. De langere levensduur van de dd is gemak-
kefijk te veïstaan gezlen de hoge reproductiviteit van de 99. Dit argument
aangevuld met de hoge reproductiesnelheid wordt gebruikt door !,loombs & Lay-
bourn-Parry (1984) om d,e kortere levensduur van de 99 te verklaren.
De overlevingscu:rres van de adulten kunnen goed net de Weibull distributie
beschreven worden. De mortaliteit is klein in het begin van de adulte fase
en hierdoor is de adulte overlevingscurve sigmoid. De totale overlevingr nê-
melijk de preadulte stadia gecornbineerd met de adulten geeft een overlevings-
curve met twee fasen (fig.IX.1).Na de relatief hogere sterfte in het ei en
de juveniele stadia volgt een periode van zeer lage mortaliteit. In deze
fase wordt de grootste fecunditeit gerealiseerd. Analoge overlevingscurves
met een initiële grotere afnarne van l* te wijten aan preadulte mortaliteit
vinden we bij Ti'sbe eAod,LeyuLa en Tisbe dobz|nrutz,Íi (volkmann-Rocco & Batta-
glia, L972), bij Ti'sbe ne.Lue-fgnLs en Ti'sbz pe/I Lffv1i| (voLkmann-Rocco & Fava,
tg69). Sigmoide adulte overlevingfscurves zJ-jn algemeen voor vrijlevende ne-
matoden (Sohlenius, 1973 ; Klass, 1977 ; Duggal, L978b ; Ahmad a Sharnin Jai-
rajpuri, !98L ; De Cuyper & Vanfleteren, 1982 ; Schiemer, I982b ; Iríoornbs &
Laybourn-Parry, 1984). Voor rnariene nematoden zijn geen vergelijkbare gepu-
bliceerde data beschikbaar. Enkel Van Brussel (1980, niet gepubliceerd) stel-
de een l 
--curve op voor DiplolaLme,Iloíde.t o^cLlei bí) 25oc. De overlevingscur-x
ve van deze soort is ook duidelijk sigmoid.
De overlevinq is sterk afhankelijk van de tenperatuur en is sex-specifiek.
Dit werd vroeger reeds aangetoond in meerdere studies (Gowen, ITTO ; Sohle-
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nius, Lg73 ; Abdul,rahman a Samoiloff , L975 ; Klass, 7977 ; Suzuki e.t aI.,
1878 en !{oombs & Laybourn-Parry, L984). Hiernaast vinden we aanwiJzingen
biJ Klass (1977) en Schiemer (1982b) dat de levensduur afhankelijk ls van
de voed:Lngsconcentratie en van de kwalitatieve samenstelling van de voeding
waarbij voornamelijk een verschil tussen axenische en ncnoxenische technie-
ken werd aangetoond (De Culper & Vanfleteren, 1982). In verband met de sex-
specificiteit van de levensduur is het zo dat bevruchte 99 minder lanq leven
d,an maagdelijke wijfjes (Abdulrahman & Sanoiloff , 1975 ; Suzuki et aL. , 1978) ,
dat naagdeliJke dd iets rninder lang leven dan naagdelijfe 99 (Woornbs & Lay-
bourn-Parry, 1984) en dat sexueel actieve dd ninder lang leven dan sexueel
actieve 99 (Abdulrahman & Sarnoiloff , t975 en Suzrrki QÍ aL. , 1978). De laatste
resultaten zijn tegenstrijitig met nijn bevindingen.
Bi j 25oc leven de dd van M. rnL*ophÍhahn opvallend langer dan biJ 20oc en
bijna even lang dan die bij 15oC. BLj 25oC leefden de 99 ongeveer een 35-tal
dagen, het laatste I stierf na 68 en het laatste d stierf pas na 259 dagen.
Hierdoor waren de dd gedurende het grootste gedeelte van hun levensduur sexueel
passief. Waarscltijnlijk resulteert deze passiviteit in een langere levens-
duur. IIet kan ook een gevolg zijn van lagere niet-Iiniterende voedselregimes,
omdat de dd om practische redenen veel langer op dezelfde voedingsbodem wer-
den gehouden. Klass (t977) stelde nanelijk vast dat bij lagere voedselcon-
centraties de lerrensduur beduidend toenam. Groeistagnatie van de bacterién
in deze culturen met een verminderde productie van toxines is ook goed moge-
fijk. Hansen Q.t a,[,. (1964) en Croll at aL. (L977) verond.erstellen namelijk
dat de intestinale da:mflora toxines produceert die het sterfteproces ver-
snellen. Dit werd bevestigd door het werk van De Cr:1per & Vanfleteren (1992).
Deze auteurs veronderstellen verder dat er een intrinsiek verband bestaat tus-
=.. 
T*ir, ên ê*r zodanig dat wormen met een kortere ontwikkelingsduur een korte-
re levensryclus (lees levensduur) hebben. Deze hypothese kan voorlopig niet






De verdeling van de gewichtsspecifieke productie (P/B) over de levens-
stadia werd nagegaan bij vijf soorten fMonh4,stena, d'Ulmefa, Monltq,st44. mí-
uLoplutl/La.Lna,, MonhqaÍsteMt panelQ-gentuLa,, Monhqatotta, paLva. en Chnonadona. nu-
d,Legpí,tntal . Bij de vijf soorten is de gewichtsspecifieke productie van de
juvenielen constant. Bij ll. d,Lajunc,ta is de P/g van de juvenielen gelijk aan
die van de adulten als het gewicht van de eerste juvenielen en niet dat van
de eieren a1s reprcductj.eve productie wordt beschor.nrd. Bij M. d'Uiunc'ta Ve-
staat de adulte P/B vo[edig uit reproductieve productie. Enkel bij M. paJLva
is de adulte P/B ongeveer gelijk aan de juveniele P/B. Bij M. pahe't-Zganfu'La
en M. nLcloph,thalna is de adulte P/B beduidend kleiner dan de juveniele en
bij C. ru.d,Leapi.tl,tL is de adulte P/B groter. De inèividuele gewichtsspeci-
fieke producÈie in de adulte fase is, uitgezonderd bij M. d,í-tjunC.t4. sterk
leeftijdsafhanketijk. In het begin van de adulte fase wordt een piek van de
adulte P/B waargenounn die snel valt naa:mate de indl.viduen ouder worden. De
gewichtsspecifieke reproductiviÈeit van de soorten is vrij constant en va-
rieert tussen 40t (M. míeloph.thnhmal en 77\ (M. paneleganfiJ,La). De gewichts-
specifieke reproductiviteit vertrekkend van juvenielen ligt iets lager en va-
rieert russen 33t (M. mí*oph,thilnal en 46t (M. palLelegail'tu'tq .
De jaarlijkse P/B van de vijf soorten varieert tussen 22 voor M. pahelegan-
fltLd en 66 voor M. d,í'SjueÍa. Tussen de jaarlijkse P/B en het lichaamsge-
wicht (l,t= in kcat) bestaat er een hoog significante correlatie (P < 0.01).
Het verband zelf kan beschreven worden door : P/B = O.O5 M^-0'44. De ge-
wichtsafhankelijkheid van de p/e van nematoden verschilÈ ni"t ,r"r, die van
andere invertebraten. De productiviteit van de nematoden is wel significant
kleiner. Tussen de dagelijkse P/B in de stabiele leeftijdsverdeling en de
teryeratuur bestaat er een lineair verband z P/B per dag = -Q.002 + 0.013 T
(n2 : 0.835). De temperatuursafhankeU-jkheid van de dagelijkse p/e van de
predator-omnivoor )neholnLmu^ oxt/uruÁ Ls 10x kleiner (b = 0.0013) dan dj-e van
de overige soorten. De stelling dat 0. oxtluhi^ een conservatieve soort is
wordt hierdoor bevestiqd.
2. INLEIDING
De productie van een populatie wordt gedefinieerd als de som van de
groeitoenërnes van alle individuen van een populatie gedurende een bepaalde pe-
riode (meestal één jaar). De groeitoename omvat zowel de somatische groei als
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de groei van de garneten (reproductieve productie). Bij de sornmatie wordt
zowel rekening gehouden met de organisrnen die overleven tot op het einde van
het interval als met de organismen d.ie sterven of die nigreren gedurende het
interval
De productie heeft als dirensie biomassa-eenheid per ruimtelijke eenheid per
tijdseenheid. De biomassa heeft a1s dimensie een eenheid van gewicht (9r.
drooggewicht, gt. versgewicht, gr. C) of een eenheid van energie per ruimte-
lijke eenheid.
De berekeningsmethode is afhankelijk van de levensryclus van het organisme.
Voor soorten met een korte reproductieve periode is de productieberekening
vrij eenvoudig. Men kan de populatie dan beschouwen als een cohorte indivi-
duen met ongeveer dezelfde ouderdom. De productie is dan de som van de ge-
ëliroineerde biomassa (BE) en het verschil van de eind- (Bt) en de beginbio-
massa (Bo ) :
P=8"* (Bt-Bo) (rx. 1)
De geêtirnineerde biomassa kan numeriek berekend worden door heÈ aantal geëli-
mineerde individuer N. = (No - Nt) te vemenigvuldigen met het geniddelde ge-
wicht van een individu gedurende de beschoutrde periode :
BE=(No-Nt) w
waarin No het beginaantal is,
wicht. Als het tijdsinterval
6 = L/2 tw^ + w, I





Na het aantal op tijd t en fr- het gerni-ddeld ge-
tussen twee staalnames klein is dan is :
(rx.3)




De productie van een cohort is dus gelijk aan het gemiddeld aantal indivi-
duen vermenigvuldiqd rret de gewichtstoenalne gedurende het beschouwde tijds-
interval (víinberg QÍ. aL., t97L).
Bij soorten rnet een continue reproductiviteit (zóals nematoden) worden
eieren geproduceerd gedurende een lange periode. Klassiek wordt de produc-
tie dan berekend uit de kennis van de groei van een individu (Crisp, L971) .
De productie wordt dan berekend als :
tad
P =2oelrrt
G, de gewichtsspecifieke groei van staditua i, berekend als G. - t/TL
!'f , . . - ln !{. ) met T- de duur van stadium i. Door het aanwezig aantal].+1II







groeic!êfficiënt G. krijgt men de productie per dagr r vennenigvuldigen we dit
met de tijdsduur At dan krijgt men de productie per tijdsduur. Uitgaande van
de geniddelde duur van de stadia kan de productie per dag ook berekend worden
als t ad n. aw.
P=
"Ti
waarbij Aw, de gewichtstoenarrn van stadium i is. Door deze productie te ver-
rnenigvuldigen met het aantal dagen in de beschouwde periode bekomt men de
productie over de periode.
Om producties van verschillende soorten met elkaar te kunnen vergelijken wordt
de P/s ratio of de ratio.productie per gerniddelde biomassa gebruikt. Deze
coêfficiênt heeft als dirnensie Lijd-l en wordt rritgedrr:kt per jaar of per le-
venscryclus van de bestudeerde soort. Met de instantaneous growth rate (G)
nethode (Ricker, 1946 ; Allan, 1949 in Lapchin & Neveu, 1980) is de producti.e:
P=G B (rx.7)
G = instantaneous growttr rate
Hieruit volqt dat
c=P /l (rx.8)
en dat de gewichtsspecifieke groeisnelheid gedurende de totale levensryclus
ongeveer gelijk is aan de P/B (turnover) ratio.
Volgens Herman (L982) is de meest natuurlijke. tijdsbasis voor de P/e ratio
de levensduur van de cohorte. Voor populaties die een gedeelte van het jaar
niet productief zijn en die deze periode doormaken als ei of als rusÈstadium
(dauerlarve bij nematoden), ka het omrekenen van de cohort P/B naar de jaar-
li-jkse P,/B aanleiding geven tot venrarring. De productieberekening gebeurt
op jaarbasis. De geniddelde biomassa kan ofirel over het gehele jaar of al-
leen over de productieve periode berekend worden. Beide methodes worden ge-
bruikt en dit kan de vergrelijking tussen populaties bernoeilijken.
In deze studie wordt de dagelijkse P/e ratio berekend als de dagelijkse ge-
boortesnelheid (b). Zaika (1973) bewees narnelijk dat de P/e per dag in sta-
biele teeftijdspopulaties gelijk is aan de dagelijkse geboortesnelheid. De
dagelijke p/g ratio bij de gemiddelde temperatuur van de jaarlijkse groeipe-
riode wordt vermeni-gvuldiqd rnet de Cuur van de jaarlijkse qrceiperiode zoda-
nig dat een P,/B per jaarlijkse groeiperiode wordt bekomen.
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Veldstudies met directe productieschatLingen van vrijlevende mariene
nematoden bestaan niet. Dit kont doordat directe productieschattingen een
zeer hoge staalnanefrequentie vereisen. Vernits in de meeste biologische
onderzoeksprogranma's en vooral voor de mariene populaties een dergelijk
frequente staalnare niet haalbaar is, is men aangewezen op indirecte produc-
tieschattingên. De indirecte nethoden werden samengevat door HeLp eÍ aL.
(198à) en lleip Ql. a,L. (in dn:k) . ze zi jn gebaseerd op respiratiemetingen
(War*rick & Price, L979), op een jaarltjkse P/B (= productie/biornassa ratLo)
- 9 (Gerlach, L97L) of op een eryirisch verband tussen p/e en het adult ge-
wicht (Banse & Mosher, 1980). Gerlach (1971) baseerde zijn berekeningen op
een experiment van von Thun (1968) ret Clnonndoni.ta tenwí'5. Een koppel van
deze soort (versgewicht, van 9 = d = 1 US) produceert een 20-ta1 eieren van
0.025 Ug versqewicht in een reproductieve periode van geniddeld een achttal
dagen. De nakomelingen onbrikkelen zich binnen een periode vart 26 dagen tot
nieusre adulten. Door een hlpottretische dagelijkse mortaliteit van 1Ot te
aanvaarden bekwam Gerlach ( 1971) een stationaire populatie (Ro = 1 ; rm = 0) .
Deze populatie met een gemiddelde bionassa van 3.3 ug produceerde 9.8 pg
versgewicht. Dit kornt overeen rnel gsn levensryclus p/A van ongeveer 3. Een
jaarlijkse p/s = 9 werd vervolgens bekomen door de levensryclus P/B te ver-
menigvuldigen met het aantal generaties per jaar. Voor de meiofauna schatte
Gerlach (1.c.) dit aantal op 3. Gerlach's redenering is gebaseerd op de stu-
dj-e van tíaters (1969). Hieruit bleek dat de levensryclus P/B (turnover), on-
afhankelijk van het groei- of mortaliÈeitsrnodel, niet sterk afweek van een mo-
dale waarde van 3.5 (2.5-5) . Het gebnrik van Waters' (1969) levensryclus-
turnover concept is echter niet zo vanzelf sprekend voor vrijlevende mariene
nematoden (Hernan eÍ. aL., 1984b) . Waters (1969) rnodelleerde de levenscyclus-
turnover van cohortpopulaties en niet de generatietijdturnover van zich con-
tinu reproducerende populaties. Voor stationaire cohortpopulaties is de le-
vensryclusturnover qetijk aan de P/s van de peri-ode tussen de reproductiepie-
ken (Íríaters , L969). Nematoden reproduceren continu aan een hoge snelheid
(deze studie) en hun reproductieve productie mag zeker niet worden verwaar-
loosd (Tietjen, 1980 ; Schiemer, L982a; Herman QÍ a2.,1984b) zoals bij de hy-
pothetische rnodelpopulaties van waters (1969). Herman e.t a,t-. (1984b) wezen er
daarom op dat voordat de klassieke jaarlijkse P/B = 9 verder wordt gebruikt
er moet nagegaan worden of een generatietijdturnover van 3 reëel is en of we
de generatietijd exact kunnen definiéren. Dit zal verder worden uitgewerkt
aan de hand van een levenscyclusanalyse van Monhq,stzna dÁjunc-t1". De methode
vereist nauwkeurigre schattingen van het aantal- generaties per jaar (D(t) ) .
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Voor de zich traag onthrikkelende grote soorten kan dit geschat worden uit
veldobsenraties. De kleine snelgroeiende soorten moeten gekweekt worden
on D(t) te bekonen. Dit induceert extrapolati-efouten omdat de soorten opge-
kweekt worden in optinale condiLies. De grootte van deze fout ken niet be-
paald worden omdat er weinig vergelijkbare data uit het laboratoriun en het
veld bestaan. De bestaande gegevens zijn nochtans hoopgevend (zie líoofd-
str:k V. 8.h. ) .
Zaika & Makarova (L979) berekenden dagelijkse specifieke producties (C) van
vrijlevende nariene nematoden als C - (2.3/T.n). Zaika (1973) bewees dat
in stabj-ele leeftj-jdsverdeling de geboortesnelheid gelijk is aan de dagelijk-
se P,/g ratio (= C). Daarom is het ttreoretisch niet correct om de specifieke
productie (C) gelijk te stellen aan de natuurlijke intrinsieke toenamesnel-
heid r (zaika & Makarova, L979). waÍrneer de preadulte mortaliteit klein is,
m
is deze fout verwaarloosbaar en kan r, als benadering van de gewichtsspeci-
fieke dageU-jkse producLie, wel gebruikt worden (deze studie). Bij vriJle-
vende nematoden wordt het verband tussen C e P/s dag-I) en de temperatuur
(T in o celcius) beschreven door c = O.oO78 T0'9650 (R2 = 0.972) (zaika a
Makarova, 1979). Dit. voorspelt bij L2oC (geniddelde jaarteryeratuur in oie-
vengat en Sprrikon) een specifieke productie van 0.0858 dag-l wat overeenkomt
met een P/B = 31 op jaarbasis. Deze schatting, wat in vergelijkinq met Ger-
lach's p/g = 9 jaar-l hoog is, zal vergeleken word.en rret de resultaten van
onze studie.
Een andere indj-recte rnethode is gebaseerd op het erryirisch verband tussen de
jaarlijkse P/A ratio en het gewicht van een adult zich reproducerend indivi-
du (Ms) (Banse & Mosher, 1980). Voor invertebraten werd de volgrende verge-
lijking vooropgesteld: P/B (per jaar) = 0.65 Ms-O'37, t..tbij Ms is uitge-
drukt in Kcal. Voor nematoden en voor de meiofauna in het algemeen werd
voorspeld daÈ de lijn 3 tot 5 maal lager ligt dan die van andere (vnl. ter-
restrische) invertebraten van dezelfde grootte. Een mogelijke verklaring
voor de lagere productiviteit van de meiofauna zou volgens Banse & Mosher
(1980) de ontwikkelingi van nechanismen om aêrn predati-e te ontkomen, zijn.
Dit past in !,la::urick's (1980) stellj-ng dat de meiofauna voornamelijk conser-
vatieve levenscrycluskenmerken heeft ontwikkeld. HeLp e-t *L. (1'9gZd onder-
zochten het verband tussen Log P/B en log Ms van vertegenwoordj-gers van het
meiobenthos (vnl. nematoden en crustaceeên) . ZLj bevestigden de door Banse
& Mosher(1980) speculatief vooropgestelde "lagere reprod.ucti-viteitshypothe-
se". Ileip et *L. (9gZa) stelden verder dat de lagere P/B van de meiofauna
eerder veroorzaakt wordt door tragere ontwikkeling dan door geringere effi-
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ciêntie (gemeten als P/ (P+R) waarbij R de respiratie is) . Zeer hoge effi-
ciênties, in bepaalde gevallen hoger dan 80* (Warwick, 1981a) worden gemeld
voor laboratoriuÍnonstandigheden. In het veld werden lagere efficiënties van
0.36 voor TaelrvLd,Ats d"i.te-Lpel (Herman et a,t-., 1984a) , 0.37 voor Pa-nonucllocanp-
ttu ywru,t (Herman QÍ. q2., 1984b) en 0.38 rroor CqpnLdaís tono'sa (He:man et a'L.,
1983) waargenomen. Door Watsrick a Price (1979') werd een indirecte productie-
schatting genaakt met, de vergelijking van McNeill & La!.rton (1970), die het
verband tussen productie en respiraLie van kortlevende poikilothe:me orga-
nismen geeft : log P = 0.8262 log R - 0.0948 (in kcal t-z iaar-I). Warwick
& Price (t979) bepaalden door niddel van 'cartesian diver microrespirometrie'
de respiratj-e van 16 nemaÈodensoorten en zij vonden hiermee een qenlddelde P/B
van 8.4 per jaar. Dit bevestigde Gerlach's cijfer 9. De respiratie werd niet
bepaald in dit werk en omdat met de benaderende vergelijkingen opgesteld voor
de verschillende rroedingstlpes (neip ?t dL., in dnrk b) onrealistisch hoge ef-
ficiênties (meer dan 99t) werden bekonen voor M. di'Sjwo-ta., zaL deze methode
niet verder besproken worden.
3. PRODUCTTE GEDURENDE DE VERSCHÏLLENDE LEVENSSTADIA
3. a. M0NHYSTERA ?LSJUNCTA
De productieberekeningen worden geÍllustreerd aan de hand van de le-
vensq;clus van'M. d,<tsjunc-t1,. Het verloop van de levensryclus word.t giegeven
in Fig. IX.1, Bij 12oC ontwikkelt, de soort zich op 17 dagen tot het adulte
stadiun. De posternbryonale periode duurt ongeveer 13.5 dagen. De somatische\groei van de juvenielen kan bij 17oC beschreven worden door een exponentiële
vergelijking : W* = Wo 
"Gt, waarbij W* het versqewichÈ is op tijd t en !Ío en
G zijn constantei. De parameters van de vergelijking zi-jn No = 0.014 ug
versgewicht en G = 0.365 dag-I (R' = 0.995 ; F = 1135.). Bij 12oC is de
groeisnelheid G = 0.213 dag-l. Daar de groei e><ponentieel is, is G = juve-
niele P/B (eenheid : U9.u9-l aan-tr. De reproductieve periode begint onn-ld-
dellijk nadat de wijfjes het adulte stadium hebben bereikt. Gedurende de
eerste 40 dagen van deze periode wordt er geproduceerd aan een constante snel-
heid van 5.1 eieren per wijfje in leven per dag. Na 40 dagen vermindert de
reproductiviteit drastisch. In agnotobiotj-sche kweekornstandiqheden weegt een
adult wijfje ongeveer 0.26 yq versgewicht. Gedurende haar fertiele levenspe-
riode produceert een wijfje geniddeld 200 eieren met
23 ng. Een volwassen wijfje produceert dus ongeveer





maal haar eigen ge-
de wijfjes bij IzoC
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wordt gegeven in Fig. IX.lc) . De sterke val van de overleving in het begin
is te wijten aan enbryonale en postenbryonale sterfte. Vanaf het adulte sta-
dir.m is de rncrtaliteit bijna ve::waarloosbaar totdat, de wijfjes de leeftijd
van 37 dagen bereiken. Vanaf deze leeftijd is de sterfte een lineaire func-
tie van de ouderdon. Het langst levend 9 bereikte bij deze temperatuur een
ouderdom van neer dan 100 dagen.
3.b. PRODI'KTIEBEREKENÏNG
Zaika (1973) bewees dat voor populaties met een stabiele leeftijdsver-
deling p/B = de geboortesnelheid b. voor M. d'í'Sjunc-ta berekenden we net de
nethode van Nisbet & Gurney (1982) een b = 0.18 dag-I, wat overeenkomt met
een jaarlijkse P/B = 65 jaar-l. Deze p/g kan over de verschillende levens-
stadia ars het vorgt verdeeld worden (Ilerman at' a'L" 1984b) : de juveniere P/B
is 0.21 dag-I. In stabiele leeftijdsdistributie bestaat de populalie voor
48.4* uit juvenielen. De juvenielen \rertegeff,Íoordigen 50.7t van de totale
biomassa van de populatie. De adulte P/B van deze soort werd berekend door
de adulte somatische groei te versraarlozen. Dit is aanvaardbaar omdat de
roeeste adulten van deze soort (50t van de adulten bestaat uit de leeftijds-
klasse tussen 17 en 21 dagen) zeer jong zijn. De adulte P/B kan bijgevolg
berekend worden neÈ de formule :
P/B= (l/qewicht gerniddeld adult) x aantal eieren/wijfje dag x gewicht ei x
fractie wijfjes
1. blijkt dat hetDit greeft een adulte p/g van 0.33 dag-1. uit Tabel Ix.
versgewicht van een pas afgezet ei beduidend groter is
het ei grekonen juveniel. De negatieve productie in het
De adulte P/B reduceert tot 0.20 dag-I als we rekening
dan dat van een pas uit
eistadir:m is -0 . 13 -dag- I .
' houden met de
Tabel IX.1. : Biometrische karakteristieken in een populatie
met stabiele leeftijdsverdeling. Voor ieder
stadium wordt het versgewicht in ng gegeven. J1







































negatieve productie in het eistadir:m. Eierdoor is de adulte P/B ongeveer ge-
lijk aan de juveniele P/4. Deze productiedefinitie is echter niet consistent
oet de klassieke definitie waarbij productie staat voor een hoeveelheid ener-
gie die beschikbaar is rroor hogere trofische niveau's (Ilerman eÍ. a.L., 1984b).
In stabiele leeftijdsdistributie bestaat de populatie voor 46.7t uit eieren
èi-e 20.8 gewichtspercent van de populatie uitmaken. Het gewichtspercentage
van de adulten bedraagt 28.5t (Tabel f.X.2.). Bijgevolg kan de P,/B van de po-
pulatie op de volgende manier worden opgesplitst :
Tabel Í.x.2. : Gewichtspercentigre sarnenstel-
li.ng van de populatie in sta-
biele leef ti- j dsverdeling.





















populatie P/g = (gewichtspercent eieren x ei P/B)
+ (gewichtspercent, juvenielen x juveniele P,/B)
+ (gewichtspercent adulten x adulte P,/B) (Ix.9)
= (0.208 x -0.125) + (0.507 x 0.213) + (0.285 x 0.331)
populatj-e p/g = 0. 18 dag- I (r"u.l rx.3. ) .
Bij M. d"iljuneta is de adutte P/B (na incorporatie van de negatieve eiproduc-
tie) qelijk aan de juveniele P/B (Tabel rx.5.). Bijgevolg kan de leeftijds-
structuur van de populatie de P/B van de populatie enkel beinvloeden door
adulte somatische groei. Bij itl. d'Ujunc-ia is dit ve:*raarloosbaar (zie Fig.
VIII.I ; Tabel Ix.3. (zie p.232)). llierdoor is de P/B van de populatie ge-
lijk aan de juveniele p/9, die door de exponentiële somatische groei in het
juveniele stadiun kan berekend worden als : '
P/B per ontrvikkelings- = ln (WT / ',,f") = GT
Perrooe
", 
en wo zijn de lichaamsgewichten (vers) op het begin en het
de juveniele periode en T is de postembryonale ontwikkelingsti




De volgende tabel (gernodifieerd naar Herman et aL,,1984b) geeft benaderende
waarden van ln (v{T / t,l") voor enkele vrijlevende nematoden (zie p. 233) .
Tàbêl Ix.3. : Sonatlsc.he en t€protluctletrê gêwlchtsspèc!.f,!êke producLlo ln oêo poPul|rtlê EÈ atàb,lêle leefttlala r-
&li.ng. rr€ gBwl,chtsáPêcLfi€tc ProatuctleB eoraton uitgêiLukt Ln itouL..Joulê- r . d4g- r.




P/B negatieve groei eieren
E somatlsche groel/gewlchtseenheid
P/B eieren
P/B somatische groei (t)
P/B reproductle (t)



































































Tabel IX.4. : Natuurlijke logaritmen van de ratio van het versge-
wicht op T (T*---E-{-) (wn) en het versgewicht bij
hatching (wo ) ï'^ '*" Getàllen tussen haakjes voor
C. bnLggaae en P. poAafu-U verwijzen naar voedsel-
concentraties (naar Herman aÍ d.L., 198rgJ).








































schiemer QÍ aL., 1980
idem
Romeyn eÍ ol., 1983
idem
wa:ruick, 1981a
De waarden van ln (WT,/ wr) variêren tussen 2.3 en 4.1 met een modale waarde
van 3.15 wat, goed overeenkomt mêt een levenscyclus P/g van 3. De levensry-
clusanalyse van M. d,Ulue-ta reehtvaardigt het gebruik van een levenscyclus
p/B van 3. De formule P/B = ln (wT / wo ) is niet rzooringenomen \,ranneer aan
de volgende voo::naarden is rroldaan (Herman 8t a't-., 1984b) :
(1) pas afgezette eieren Doêten znraarder zijn dan pas uitgeslopen ju-
venielen i
(2) somatische juveniele groei moet exponentieel zijn i
(3) adulte somatische groei mag niet te belangrijk zijn i
(4) de productie van de jonge adulten moet ongeveer even groot zijn
als de juveniele P/8.
Deze vier punten zullen aan de hand van levensryclusobservaties bij vier an-
dere soorten gecontroleerd worden. Er zal worden nagegaan of de voorgestel-
de functie algemeen kan gebruikt worden.
Tabel rx.5. : M. d,i,tjuncta : verdelinq van
de qewichtsspecifieke productie (Joule.
.rouíe-taag-ll in de veischitlende le-
vensstadia.










t | < <t tx
0.0534
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3. c. MONfíySÍERÁ !Á'['CR?PHTHALM
Bij deze soort werd de Ievensryclus geanalyseerd bij 20"C en 20"/oo S-
uit Tabel Ix.1. en Tabel VIII.I. blijkt, dat voldaan is aan de eerste twee van
de vier punten : pas afgezette eieren zí1n 1.5 naal araarder dan hatchlings en
de juveniele somatische groei is exgronentieel, wat maakt dat de juveniele ge-
wichtsspecj-fieke productie constant is. De juveniele P/B = 0.35g da9-1. De
ontwikkeling tot het adulte stad.ium duurt bij 20'C ongeveer 10 dagen. De
wijfjes beginnen onniddellijk te reproduceren. Gedurende de eersÈe 23 dagen
van de reproductieve perioder waarin ongeveer 90t van de totale fecunditeit
wordt gerealiseerd, worden er 6.5 (SE t 0.2) eieren per dag per wijfje in le-
ven geproduceerd. In het begin van de adulte periode groeien de wormen sterk.
De adulte groei wordt een achttal dagen aangehouden. Ifierbij groeien de wijf-
jes meer dan de mannetjes. De adulte nortaliteit in deze periode is ve:Ívaar-
loosbaar. Door de gewichtstoename van de adulten gedurende de eerste acht da-
gen moet de gewichtsspecifieke adulte productie (sP = P/B) opgesplitst worden
in een gewichtsspecifieke groeiterm (sG) en een gewichtsspecifieke reproducti-
viteitste:m (sE). sG en sE zijn in het begin van de adulte fase hoog en nemen
af naarmate de adulten toenemen in gewicht. Dit wordt in Tabel IX.6 geillus-
Tabel rx.6. z Monhq'stuzt" ftLí&ophÍha-Lma : ge-
wichtsspecifieke productie (Joule.Joule- r
dag-t) gedurende de levensstadia van
M. níutoph,th-a,Lma bí1 2o"c en 2o"/oo s.















































treerd voor een gemiddeld individu van M. míertoplnÍ! a.Lrta. zonder rekeninq te
houden met de proportionele verdeling van de individuen over de verschillen-
de leeftijdsklassen. De dagelijkse adulLe P/B in de stabiele leeftijdsver-
deling werd berekend als :
adulte P/B = adulte sP = (sG + sE) (rx. 1 1)
waarDrJ sc = { [aw(1) / (ar,(11 x wttll]
.... + { [Aw(nax) / (Ag(rnax) x
sE={t(r/ wttll xpA(1)l +




F'(max) )l x pA(max) ) (rx. te)
+ [ (t / F'(nax) )x pa(nax)l ]x
(rx.13)
^W 
= WI-Wo, waarbij !Í1 en Wo het adult versgewicht op t1 en to zijn.
At = tl-to r wêêrbij t1 en to respectievelijk het eind- en het beginpunt van
het intenral zijn.
W = gemiddeld adulÈ versgewicht.
(1) = lste interval.
(nax) = laatste interval met adulte gewichtstoenane.
pA(1) = fractie adulten in het lste inte:nral .
pA(nax) = fractie adul@n in het laatste interval ret somatische groei.
Rekening houdend met de verdeling van de individuen over de verschillende
leeftijdsklassen bekomen we rroor M. níeLophÍJna'trm een gewichtsspecifieke
adulte groei van 0.L2 d,ag-I en een gewichtsspecifieke reproductie van 0.18
dag-I. Dit geeft een adulte P/B van 0.30 dag-I. De adulte P/B reduceert
tot O .2L d,a{ I *"rrne"r we de negatieve gewichtsspecifieke productie in het
eistadj-r:m inrekenen. De adulte P/B is bij deze soort beduidend kleiner dan
de juveniele P/8. HeÈ gewichtspercentage van de verschillende stadia bedraagt
in de stabj-ele leeftijdsverdeling t7.6* voor de eieren, 28.2* voor de juvenie-
len en 54.22 voor de adulten. De P/B van de populatie in de stabiele leef-
tijdsverdeling is 0.26 dag-I. De opsptitsing over de verschillende stadia
(op een fout van 4t na) wordt qegeven in Tabel IX.3.). Uit deze berekenin-
gen blijkt dat de gewichtsspecifieke eiproductie ongeveer 40t van de popula-
t.Le P/B bedraagt.
1Á MONHYSÏEM ?ARVA MONHVSïRE LLA P ARELEGANT ULA EN CHR()MA0?RA NWI CAP-IT AT A
Voor deze soorten wordt dezelfde berekeningsmanier gebruikt als voor [{.
rwícnophÍtta.hna.
3.d. 1 . Monhuttena panva
S amenvatting levensryclus
De levenscyclus werd geanalyseerd bij 12"C en 30"/oo S. De ontwikke-
Iing (trirr) duurt in deze ornstandigheden 20 dagen. De preadulte mortaliteit
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in deze fase is kleiner dan 2t. De somatische groei in de juveniele periode
is exponentieel. De juveniele P/B is hierdoor constant en bedraagt 0.20 dag-1.
De vers afgezette eieren zí1n zwaarder dan de J1's. Dit geeft een negatieve
gewichtsspecifieke productie van -0.05 dag-1. De adulte wijfjes beqinnen on-
rniddellijk te reproduceren. In de eerste 20 dagen van de 58 dagen durende
fertiele periode gebeurt de eiproductie aan een constante snelheid van 6.8
(SE = tO.5) eieren per dag per I in leven. In deze periode wordt er 74t van
de totale fecunditeit gerealiseerd. Gedurende de eersÈe 13 dagen van de adul-
te periode groeien de wormen aanzj-entijk. De gewichtsafhankelijkheid van de
groei (sG) en van de reproductiviteit ( E) wordt voor een geniddeld individu
gegeven in Tabel TX.7. Voornareli jk in het begin van de adulte periode wordt
een hoge gewichtsspecifieke productie gerealiseerd. In de stabl,ele leeftiJds-
Tabel Í.x.7. z MonhqAte^Á. pulva : gewichts-
speclfieke productie (Joule.Joule-r,
dag-r) bij L2oc (30o/oo s) gedurende
de verschillende levensstadia.








































verd.eling bedraagt.de gewichtsspecifieke adulte somatische groei sG =
0.084 dag- en de gewichtsspecifieke reprod.uctie sE = 0.196 dag-I. Dit geeft
een totale adulÈe P,/B van 0.29 dag- J wa aftrek van d,e negatieve P/B in de
embryonale fase bekornen we een ad.ulte P/B = 0.23 dag-I. De juveniele P/B be-
draagt 0.20 dag-l en is iets kleiner. Bij deze soort is dus rnin of meer vol-
daan aan de vier assumpties. Dit is duidelijk voor de three eerste punten.
Voor de twee laatste pr:nÈen kunnen we stellen dat de adulÈe somatische groei
niet vervraarloosbaar is, ze bedraagt 30? van de totale adulte sP. ltierdoor
is de totale adulte sP iets groter dan de juveniele sP. Het verschil is vol-
gens mij aanvaardbaar. De populatLe P/B van rV{ . pahva bedraagt 0.16 dag-l. De
opsplitsing over de verschillende stadia, rekening houdend met de gewichts-
procentuele samenstelling van de populatie (Tabel Ix.2.), wordt geÈoond in Ta-
bel IX.3. ) . De grewichtsspecifieke eiproductie bedraagt 44? van de populatie
P/8.
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3 . d. 2 . Mo nhuathe.I-Is" panLe't-eganÍula
De productieberekeni.ng bij deze soort is gebaseerd oP een levensryclus-
analyse bij 30oC en 30o/oo S. T ,r, duurt. bij 30"C en 3Oo/oo S ongeveer 7 da-
gen. De mortaliteit in de pr:eadulte fase bedraagt 15t en is voornamelijk ge-
situeerd in de embryonale fase (13s). De negaÈieve groei in de embryonale
fase is zeer hoog en bedraaSt -0.67 dag-}. Pas afggezêtte eieren zijn drie-
maal araarder dan de J1's die uit het ej- komen. De gewichÈstoename van de
juvenielen is e>rponenLieeel en sG = 0.36 dag-}. Pas adulte 99 beginnen onmid,-
dellijk te reproduceren en de eieren worden gedurende de eerste 15 dagen af-
qezec. aan een constante snelheid van 3.3 (SE = !0.I2) ei per dag per 9 in le-
ven. De adulte rcrtalit€it in deze periode bedraagt 28t. In het begin van
de adulte periode noteren we een echte groeistoot (fig. VIII.1). Hierdoor
geeft de verdeli-ng van de gewichtsspecifieke producLie over de verschillende
leeftijdsklassen van de adulte fase hetzelfde beeld als bij M. níe:tophihl,trna
en M. palLva,. Bij i,í. paneleganhtLa bereikt de gewichtsspecifieke productie
van de adulten een uitgesproken piekwaarde in het begin van de adulte fase.
De adulte gewichtsspecifieke groei sG = 0.178 dag-l en de adulte gewichtsspe-
Tabel IX.8. : Gewichtsspecifieke productie (Jou-
le.Joule-'.dag-') gedurende de levenssta-
dia van Monhq'sÍLeill. parLeleganÍula. sG =
gewichtsspecifieke somatische productie i
sg = gevrichtsspecifieke eiproductie en sP
= totale gewichtsspecifieke productie.


































cifieke reproductie bedraagt 0.556 dag-I. Dit greeft een adulte P/B van
0.734 dag-1. De adulte P/B reduceert tot ongeveer 0.OB dag-l 
".rrn""t de ne-gatieve productie in de embryonale fase in rekening wordt gebracht. Een
waarde die beduidend kleiner is dan de juveniele P/8. De gewichtsspecifieke
qroei i-n de adulte fase maakt 244 uit van de Èof,ale gewichtsspecifieke pro-
ductie van de adulten. De populatie P/B is C.35 dag-I en de reproductieve
P/a van de popuJ-atj-e bedraagt ongeveer 0.29 dag-l. Dit is ongeveer 80t van
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van de totale p/8. Wanneer we de negatieve embryonale p/e aftrekken van de
reproducLieve p/B van de populaÈie dan vernindert de reproductieve P/B tot
- O.L7 d"g-l wat ongeveer 48t van de populatie P,/B is-
3. d. 3 . ClLturradont" rur.d'Leap'í.taÍ0,
De levenscyclus van deze soort werd geanalyseerd bij 12oc en 30o/oo S:
E = 7 dagen .. Tn,,i, = 25 dagen ; de preadulte mortaliteit (+) is kleiner dan
1t r pas afgezette eieren zijn iets zmraarder dan de Jl's - de negatieve em-
bryonale p/g = -0.04 d"g-I ; de gewichtstoenane van de juvenielen is exponen-
tieel en sG (juveniel) = 0.17 dag-I ; de reproductieve fase begint onniddel-
Iijk na de juveniele fase - gedurende de eerste 43 dagen is de fecunditeit
constant en bedraagE ze 7 -9 (SE = 0 -24) eieren per dag per I in leven - in
Tabel rx.9. z Chtronsdona" nud/LespiÍtÍo. : ge-
wichtsspecifieke productle (Joule .
Joule-r.dag-r) bij L2oc (3o"/oo s)9e-
durende de verschillende lerrensstadia.
StadiumlsGlsE sP
embryonaar | -0.0386 | - | -0.0386
posternbryonaal | 0.1677 | - | 0.1677
adult(uren) | | Io-31 | o.ozgg lo.zgzel o.zzzt
3L-79 | O.OZgglO.:OZOI 0.3369
79-127 I 0.0299 | O.26rL | 0.29100 .2611
t27-r7s | 0.029910.23421 0.2641299 |  .2342
175-223 | 0.0299 | O.2t78 | 0.2477223-271 I 0.029910.20931 0.2392
27r-3t9 | 0.0299 | 0.2013 | 0.2312o   3
319-391 I 0.0299 | 0.t922 | 0.2221
391-1032 | 0.0299 | 0.18s2 i 0. 1852
1032-2904 | 0.0299 lO.O4s2 | 0.04s2
deze periode is de mortaliteit vervráarloosbaar ; de gewichtstoename in de
adulte fase kan beschreven worden met de exponentiéIe functie W. =
n nroo#
0.45 16ev'vz>r" (Rt=0.98; F=30.4**; df =!,4) -degewichtsspecifieke
adulte groei sG = O.O2gg dag-I ; jonge adulten realiseren een hogere ge-
wichtsspecifieke reproductiviteit dan andere individuen, het verschil is
minder uitgesproken in vergelijking rnet de andere soorten, de gewogen adulte
sG bedraagt 0.03 per dag-I en de gewogen adulte sE = 0.25 dag-I ; de total-e
adulte sP is gelijk aan 0.28 par dag ; rekening houdend met de negatieve
embryonale P/B verrnindert de gewichtsspecifieke productie van de adulten tot
0.24 d,aq-l ; bij deze soort is de juveniele P/B kleiner dan de adulte P,/B.
239.
De geboortesnelheid van C. rud,Leapí.ta-ta" a4 12oc is ongeveer 0.14 dag-l. De
reproduct1.eve populatie P/B bedraagt 0.07 dag-I wat iets ninder dan de helft
van de totale populatie P/B uitnaakt.
4. DISCUSSTE
Bij de bestudeerde soorten wordt voor de verdeling van de gewichtsspe-
cifieke productie over de verschillende stadia een vrij uniform beeld verkre-
gen : een negatieve P/g in het erobryonale stadir:n' een constante P/B in de
juveniele fase en een leeftijdsafhankelijke P/B ín de adulte fase. Bij vier
van de vijf soorten wordt, in het begin van de adulte fase een piekwaarde voor
de gewichtsspecifieke productie genoteerd. Dit is te wijten aérn een groei-
stooÈ die saroenvalt met het begin van de reproductieve periode. De dageliJkse
gewichtsspecifieke reproductie varieert tussen 40t voor M. nvLotZOphÍhnLtm en
77* voor de parthenogenetische soort M. panelegavltu,La. aí1 tlonhqttela poava
is de gewichtsspecifieke productie van de adulten (als de lste juvenielen als re-
productieve productie worden beschouwd) ongeveer gelijk aan die van de juve-
nielen. Bij C. nudicnpiÍa,ta is de gewichtsspecifieke productie van de adul-
ren groter dan die van de juvenielen en bij [í. panelegat*uLa en M. wíc.noplt-
ttlalJía is de adulte p/e kteiner dan de P/B van de juvenielen. De formule :
levenscyclus p/a = ln (wT / w.) = G.Tr die werd voorgesteld voor M. d,íliunc-tl"
kan bijgevolg enkel voor M. panva grebruikt worden. Dit maakt dat de duur van
de postembryonale periode T (= T .r, - E) niet algemeen kan gebruikt worden
als concretisering van de term levensryclus, zoals werd voorgesteld door tler-
man et d'(.. ( 1984b) . De duur van de levenscyclus geli jk stellen aan een pe-
riode van 2:<T . r, is een mogelijk alternatief, omdat de complete somatische
groei binnen deze tijdsduur gerealiseerd wordt, omdat de fecunditeit in deze
periode constant en representatief is voor de dagelijkse eiproductie van de
populatie en omdat het aantal individuen dat ouder dan 2>{I .r, wordt'te velstaar-
lozen is. Zo wordt het maximaal gewicht van C. nud"Lcapi'tÁ'ta 41 dagen na de
eiafzetting bereikt te:rlrijl 2 t*i' gelijk is aan 49 dagen. Het maximum ge-
wicht van M. paheLeganÍuLa wordt bereikt na 15 dagen (, t*r, = 13 dagen) , dat
van M. fJalLva na 33 dagen (2 t*i., = 39 dagen) en dat van M. rwLcnophÍ.hn'Ufit na
19 dagen en 2 T ,r, = 20 dagen. De jaarlijkse populatie P/B kan dan berekend
worden door de dagelijkse P/B per periode van 2**i* te vermenigvuldigen met
2**i' en door dit product te vermenigvuldigen met het aantal cycli van 2xT . 
r,
dat in een jaar gerealiseerd wordt.
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Tabel Ix.10. : Jaarlijkse P/B-ratio's van enkele
vrijlevende mariene nenaÈoden berekend met
vier verschillende methoden. Methode V en
VI zijn varianten van methode IV.







































P/B = (2>rt .n) x (dagelijkse P/B per periode* van (2>rT .r.)) x (aantal
cycli van (2)<T-i.) per jaar)
* het beginpunt van deze perióêë is het moment $raarop een ei wordt af-
gezet.
de geboortesnelheid bij de geniddelde temperatuur van de Jaarlijkse
groeiperiode, vermenigrwuldigd met de duur van die groeiperiode.
methode van Banse & MoSher (1980) :
P/B = 0.65 M^-0'37è
; ligh3emsgewicht van reproducerende adulten in kcal.
-n ?'l
= 0.13 MS 
^.t








De resultaten van deze berekeningen worden gegeven in Tabel IX.10., methode
II. De levenscyclus P/B per periode van 2T..r, bedraagt 7 voor C. nud'Lcapí-
taÍt, bLj l2oc, 8 voor M. palrclegan'fu,La (12oc) , 7.r voor M. parLva (14oc) en
7.2 voor M. nLelophÍhnlns" (16'c). Per Tpir, geeft dit P/B's variërend tussen
4 en 3.5, wat iets hoger is dan de klassieke waarde 3. De jaarlijkse P/e
werd nog op twee andere manieren geschat, nanelijk met geboortesnelheid (Ta-
bel IX.11. en methode III, Tabel IX.10.) en door het aantal generaties per
jaar D(t) te vermenigvuldigen met 3 (methode I, Tabel Ix.10.). Uit deze be-




















































rekeningen kunnen lre besluiten 1) dat de drie methoden min of meer gelijk-
aardige resultaten geven en 2) dat de jaarlijkse p/S beduidend groter is
dan 9. De jaarlijkse P/B ligt wel beduj-dend onder de productiviteit van de
invertebraten in het algemeen (Banse & Mosher, 1980) . Deze auÈêurs voorspel-
den aan de hand van de levenscyclus van Chlonadan'í-ta tenuía (von Thun, 1968) ,
dat de biomassa-afhanketijkheid van de P/g-ratio van de nematoden identiek is
aan die van andere invertebraten en dat de productiviteit van de meiofauna 3-
5 maal kleiner is dan die van andere (terrestrische) invertebraten. Voor M.
rrvíettoph,tha,Lng" gaax dit op. voor M. pdtLQ.Legant!,L4. is deze schatting nog te
hoog. Drie soorten, M. panva, l,l. d.i'sjune-ta en C. nud,LcapiÍt-t!, realiseren een
hogere producLiviteit en de p/g van M. d'íS juneto. is beduidend groter. voor
andere soorten wordt deze vergelijking gemaakt Ln Tabel Lx.72. (zíe p. 242).
Deze data bevestigen de resultaten van Eeip 8:. d't . ( 1982a) r vraar deze auteurs
stellen dathet "gebruik van één enkele PrlB-waarde voor meiofauna moet worden
vermeden en dat een schatting van PrlB uitgaande van een 1og-logwerband tussen
P/g en lichaamsgewicht betere waarden zou kunnen g'even". Bij de nematoden
kan het verband tussen p/e en het lichaamsgewicht (M- in kcal) beschreven
worden door de volgende vergelijking :
p/B 
= o.05 (cr:0.02-0.15) M -0 '44 (cr:10 '08)s (R = -0.9992**i F = 119ffi, df =I,28)
Uit deze analyse volgt dat er een hoog sigrnificante correlatie bestaat tussen
u" en P/a (P < 0.01), dat de gewichtsafhankelijkheid stati-stisch niet ver-
schillend is van -0.37 en dat de productiviteit significant kleiner is (0.05
veïsus 0.65) dan die van de meeste andere invertebraten. Het verband tussen
de dagelijkse P,/B 
.in stabiele leeftijdsverdeling of de geboortesnelheid en
de temperatuur wordt gegeven in Fig. Tx.2. Bij 0. oKtlhiÁ is de mortaliÈeit
in de preadulte periode klein (tteip Q.t 01. , 1978r. Hierdoor verschil de ge-
boortesnelheid niet sterk van r,n. r, werd bepaald als r, = (1/T .rr).In (nN").
Dit geeft aanvaardbare overschattingen van de exacte berekening omdat r,
klein is en omdat de reproductieve fase kort duurt in vergelijking met T .n.
Hierdoor kan 0. oXAMiÁ, en dit vooral bij de lagere temperaturen (5 en lOoC) ,
als sernelpaar beschouwd worden. Voor semelpare soorten is de approximatieve
berekeningsrnethode volledig correct. Bij de hoogste temperatuur (25'C) pro-
duceert 0. oxuu,\iÁ drie eizakjes over een periode van 21 dagen, wat duidetijk
op iteropariteit wijst. De benaderende berekening geeft hier een overschat-
ting van 6*. l{e kunnen dus stellen dat met d.e ruwe berekeningsmethode een
goed beeld wordt bekomen van het verband tussen P/B en de temperatuur. Uit
Fig. IX.2 blijkt dat er twee duidelijke groepen bestaan,enerzijds de conser-
vatieve soort (0. oXAu^A) en anderzijds de opportunlsten (al de andere soor-
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Tabel IX.12. : Vergelijking tussen de jaarlijkse PB van mariene nematoden, bere-
kend a1s (D(t)x3), met de door Battse & Mosher (1980) voorspelde
P/B-ratio aan de hand van het gewicht van een zich reproducerend
-n ?7adult (M" in kcal) z P/B = 0.65 t= "'-'. Banse & Mosher (1980)
voorspelden dat de P/B-ratio van de meiofauna 3 (0.6S+:) tot' 5(0.65+5)maal lager ligt dan dj-e van andere invertebraten.
D(t) = aantal greneraties per jaar ; 3 = Ievenscyclus P/B i M. =
gewicht van een adult in kcal i !{W = versgewicht van een adult
in ug.
ten). De temperatuursafhanketijkheid van de gewichtsspecifieke productie van
d,e opportunistische soorten (b = 0.013) is 10x groter dan die van 0. oxtluLÁ
(b = 0.0013). Voor de opportunistische soorten wordt bij 10"C een jaarlijkse
p/B = 47 voorspeld en voor 0. oXUu^,L^ wordt bij de gemiddelde jaarlijkse
temperatuur (11.2oc) in heÈ Dievengat een jaarlijkse p/g van 3.9 voorspeld.
Tïee eigenschappen die kenmerkend zijn voor de verdeling van de gewichtspe-
cifieke productie over de levenscyclus zi;n 1) een hogere reproductiviteit
Soort P/B=(D (t) x3 ww (us)
P/B =
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p/B = 0.0509 M^'o'4442 (R : -o.ggg2) (R2 : 0.8086)è
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van de adulten, en bijgevolg een veel grotere productiviteit van 99, dan van
de juvenielen en 2) een mi n of rneer constante energetische investering in de
reproductiviteit. Alleen bij de parthenogenetische M. panol.egan&il4 wordt
een beduj-dend hogere reproductieve inspanning genoteerd (ongeveer 77t1. In
verband met het eerste punÈ stelden Herman e.t a'L. (1984b) dat het moeilijk be-
grijpbaar is waarom de hoogste reproductieve inspanning relatief laat in het
verloop van de levensryclus wordt gerealiseerd. Het mechanisme waardoor dit
mogelijk wordt is al evenmin gekend. !{el is het geweten dat in het darrm'reef-
sel van de wijfjes van Panagnell$ Led,Lvív(á grote reserves aan vrije amine-
zuren aanwezig zijn (Sanoiloffr1980b) en dat hongerinq gedurende een beperkte
periode (3-tat dagen) geen invloed heeft op de fecunditeit. De mannetjes van
?arngnellu,t nZd,rívíVuá hebben zeer beperkte rese.rves van vrije ami 1s2ltrsn. l'to-
gelijk is dit een verklaring voor de veel lagere productiviteit van de manne-
tjes. Bij P. ,LedivívuÁ wordt de populatiegnoei. geregulariseerd door de voe-
dingscondiLie van de dd : bij lage voedselconcentraties geraken de voedsel-
reserves van de dd snel uitgeput en met één copulatie kan de continuÍteit van
de reproductie slechts gedurende drie dagen verzekerd worden. De eiwitbio-
synthese gebeurt sneller en urcer continu bij de 99. Als nogelijke verklaring
voor de hogere productiviteit van de 99 refereren tterman et a'L. (1984b) naar
Jennings & Deutsch (1975) en Wanrick (1981a), die aannemen dat spenna bij-
draagt tot de reproductj.viteit van de wijfjes.
De soorten ererden bestudeerd in optimale onstandigheden. Of deze hoge repro-
ductj-viteit in het veld gerealiseerd wordt, is niet geweten. Bij andere
soorren, nanelijk CaznonhnbdíÍiÁ bníggrae en P.Lee.tu.a paluÁt^;Á (schiemer,
1983) is de reproductiviteit nog rrleer uitgesproken, respectievelijk 84 en 94t
van de totale productiviteit. Tietjen ( 1980) geeft een iets lagere reproduc-
tiviteit, variêrend tussen 64 en 66t voor de soorten Chnomadonína gennawLea.,
MonhqrteLa d,U june-tl" en Rl+abd,i.L:<,s rnanLng". war:wick (1981a) geeft veel lagere
waard.en voor Díp.(-oLaLmeLLoíde,s bnue.LaL. Bij al de bestudeerde temperaturen
(5-30"c) bedraagt de reproductiviteit ongeveer l2z. Warwick (1981a) verge-
leek de eiproductie van de populatie en niet de gewichtsspecifieke eiproduc-
tie met de P/e van de populatie. De gewichtsspecifieke reproductiviteit (be-
rekend als sP 
- = f .w.pB. Iwtal] -I met Í ae dagelijkse fecunditeit, w het ei-r
gewicht ; pB de proportionele biomassa van de 99 in de totale populatie en
Wfal = gemiddeld gewichÈ van een adult) varieert tussen 29? bij 10oC en 31*
bij 30"C. De herrekende waarden komen veel beter overeen net de in deze stu-
die gevonden percenten. De voedselconcentratie bepaalt in welke mate deze
hoge reproductiviteit gerealiseerd worCt. Schj-emer ( 1983) bepaalde de voed-
selconcentratie waarbij de assimilatie gelijk is aan de respiratie en waarbij
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de productLe gelÍJk is aan nul. Deze olnlnale bacterlënconcentratle bedrceg
0.1 ng &rt..ul-r voor C. bniggae en 0.025 ng dwt..ml-l voor P. plttltltit. tn
ollgotrof,e eren ls de bactêrLële concentratie klelner dan 0.01 ng d$t.d-l
en in eutrcfe nat€rs varleert è1È tussen 0.02 en 1 ng dlrt,.trL-r {n"tp e,t dL.,
in dnrlc). Gerlach (1978) schat de grenÍddelde bacterÍëIe biomassa ln narlene
sedirenten op 0.1 ng organLseh dwt.nl-f sedlrent. Joint (1978) geeft \toor €en
intergetijde sllkke bacterÍêle densiteiten varlënend tussen 1..106 en 1.109
c-ellen gÍl nat sedlrent. Dit varieert tussen het noodzalscllJke ntnl.ur:m en
noedselrtJke condlties. Fallon eÍ, a2. (1983) ge\ren densl.teiten tussen 1.0 109
cellen nl-l nat sedtent ln de open zee en 8.109 cellen nl-I nat, sedlmnt in
een schorre. verrclt-s C. bníggaae productlever Ls dan narlene nematoden, wat
lnhoudt dat dê soort hogere voedselconcentraÈles nodlg heeft, llJkt bet wei-
nlg waarsdrtJnllJk dat, Ín ondiepe- en ln kusrtÍrateren de productLvltelt vtn EÀ-




De levenscyclus van zeven nematodensoorten, Monlul'stai&, níULoplvtlnltw.,
M. d.i,sjune-ta, M. paJLvd,, tilonlnqaÍtelt-a fJaJLQJeganÍ.u,L.a, Cfutnvwdona, nud'LcLapí.ta-
Í!, Neoclvons.dona. poecíl-otonoídeÁ en RLwbd,LLíl rnanLvw, werd bestudeerd in
laboratoriurcrnstandigheden. Voor iedere soort werd een eenvoudi-ge kweekme-
thodiek ontwikkeld.
De enbryonale ontwikkeling van drie monhysteriden, Monhq8teln d,Ujune-ta, M.
míutophÍhabma en Monhqafltelll. pdhQl-eganfiil.a werd bestudeerd. Deze ontwikke-
Iing volgt eenzelfde algeneen schema. In het begin van de klieving wordt bij
de drie soorten een celsequentie van I, 2, 3 en 4 cellen vtaarqenomen. Dit
wijst op systematische ver:vranÈschap. De grootste lengtegroei gebeurÈ in het
actief vermiform stadium.
Voor al de soorten sarren werd een globale mortaliteit van 13t waargenomen. De
preadulte mortaliteit van drie soorten, Clnnntwdonn nudicapi.tala ,3Q"/oo S),
líonhqtterc paLva (3ooloo s) en Monlnq,stltelf-a pane.Legantull, (3oo/"o s), is klei-
ner dan 10t. De hoogste rnortaliteit in normale onstandigheden (i.e. bij de
geniddelde jaarsaliniteit) bedraagt 28t (M. pa.ftvd. bL) 20"/oo s). Bt Monhqó-
ten-a míawplntlnhla, is de nortaliteit groter bij hogere temperaturen. Bij 35"c
bedraagt de sterfte bij deze soort ongeveer 50* . MonhqltlP-Ua patce-LeganÍu,La.
is ongevoelig voor temperatuursstijgingen tot 35oC. Bij lrlonhq,Stena pa.rLva.
(Dievengat-poputatie) en Neoehluw@dohl fJoecUo^omoide,s is de mortalitgLE zo-
als bij M. míenoplutl'tolma groter bij de hogere temperaturen. Bij N. poQ-e-&0-
^omoídb 
werd bij 25oC een rDortaliteit van 571 waargenomen. Bij M. d,Ltjune,tn
varieert de preadulte rnortaliteit tussen I en 23t en bestaat er geen duidelijk
verband tussen de sterfte en de temperatuur. Bij één soort, M. míctzophÍlrta,Lma.,
werd de mortaliteit bij drie verschillende saliniteiten nagegaan. BLj 20"/oo
saliniteit geven drie van de vier bestudeerde temperaturen (15, 20 en 25"C)
de kleinste mortaliteit. Bij LI"/oo saliniteit en 30"C is de preadulte mor-
taliteit hoog en bedraagt 5Ot in het juveniele stad.ium. Bij 1!" / oo is de
rnortaliteit laag bLj 20 en 25oC. Bij 3Qo/oo saliniteit induceert de hoogste
temperatuur de kleinste mortaliteit.
De sex-ratio van de meeste soorten is onafhankelijk van de temperatuur. Bij
M. nvLUoplrutlta,Lma bestaat er bij twee van de drie saliniteiten een kleine maar
significante doruinantie van de 99. De sex-ratio van de andere soorten, uit-
gezonderd M. d,Lt junc-ta komt overeen met de ( 1 : 1) ratj-o. Bi j M. d,<,5 junc,fl" is
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de sex-ratio afhankelijk van de temperatuur en is de ratio (2.3:1) in het
voordeel van de 99.
De temperatuur heeft een hoog si-gnificante invloed op de ontwikkelingsduur.
Binnen iedere soort is de temperatuursafhankelijke ontwikkelingsacceleratie
van de drie stadia (enbryonaal, dd en 99) identiek. Tussen de soorten be-
staan er duldelijke rrerschillen. De ontwikkeling van de koudwatersoorten
is in vergelijking rnet de warrnvratersoorten minder teryeratuursafhankelijk.
De mariene soort M. d,íl!me-tA. realiseert in vergelijking met brakwatersoor-
ten van dezelfde breedtegraad een sigmificante kleinere ontwikkelingsaccele-
ratie. De parthenogenetische soort Monltqabu]Iq. palL&egailÍu&a heeft een zeer
hoge temperatuursacceleratie en een teryeratuursoptimr:n van 35oC. Dit kont'
overeen met de geografische distributie van de soort. Bij de Ineeste teryera-
turen zijn de enbryonale ontwikkeling en de ontwikkeling van 9? en dd signi-
ficant scherp en scheef verdeeld, met een staart van zich trager ontwikkelen-
de individuen. Bij lagere teryeraturen verandert de uninodale frequentiedis-
tributiecurve in een multinodale curve.
Bij M. rnLaWph.tlvlna" werd de invloed van en de temperatuur en de sali-niteit
nagegaan op de ontwikkeling. De kortste ontwikkelingstijden werden gereali-
seerd bij de geniddelde jaarsaliniteit (20"/oo S). De teryeratuur verklaart
een significant groter gedeelte van de ontwikkelingsvariabiliteit dan de sa-
liniteit. Zonder rekening te houden met de jaarlijkse saliniteitsvariatie
bedraagt de fout op de schattinq van het aantal generaties dat per jaar ge-
produceerd wordt, ongeveer 10t.
Tussen de enbryonale ontwikkelingsduur en het eigewicht en de Èotale ontwik-
kelingsduur en het adult gewicht bestaan er hoog significante correlaties.
Itet verband tussen de minimale generatietijd bij 20"C (t,oir, 20"C) en het ge-
wicht van een pas adult individu kan beschreven worden met de volgende verge-
Iijking:
T {20'c) = 1.537 ón-to'651, *"t T--- in dagen en het drooggewicht.(dwt)ml-n IIÈn
in nanogram. Het geroiddeld aantal generaties per jaar van de tot nu toe be-
studeerde nematodensoorten is 8. Het aantal generaties per jaar D(t) kan
voorspeld worden uit het adult versgewicht (uS) met de volgende vergelijking :
D(t) = 7.!18 ww-o'439 (wW is versgewicht in ug).
Aan de hand van de levensqgclus van Rlnbd,íLu nonLna A4 25oc en 20"/oo s
wordt de berekening van een aantal dernografische parameters geillustreerd.
Benaderende berekeningsmethoden van de natuurlijke intrinsieke toenamesnel-
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Eén van de benaderende foruules is foutj-ef . De volgende levensrycluskarakte-
ristieken voor R. ngnLna werd.en bepaald trn = 0.914 daq-l ; de nettoreProducti-
viteit Ro = 400; de ndnj-rttum genêratietijd T_ir, = 4.5 dagen ; de cohortgenera-
tietijd, T" = 7.2 dagen ; de geuiddelde generatietijd, T = 6.6 dagen en de
ouderdom van een wijfje dat de helft van haar eieren heeft afgezet in een ex-
ponentS-eel groeiende populatie, í = 6.1 dagen. Nematoden reproduceren conti-
nu en daarom i" trin niet geschikt als maat voor de greniddelde generatietijd.
T geeft enkel indicaties over de ontwikkelingstiJd.IIU-n -
Tvee modellen werden gebruikt om de populatiegroei te beschrijven. Van de
twee geeft het logistische nodel de beste fit. De populatiegroei in de cul-
turen is densiteitsafhankelijk omdat de dagelijkse populatiegroeisnelheden
(r's) bekoroen met het logistisch nodel groter zijn dan de r's van de exponen-
tiêle vergelijking. Gedurende de groei is de populatiesamenstelling niet
constant en wordt de stabiele leeftijdsverdeling niet gerealiseerd. De popu-
laÈiegroei is het grootst in het begin van heÈ e:<periment en verkleint naar-
mate de e:<perinpntele tj-jd toeneent. Deze vermindering van de groeisnelheid
is afhankelijk van de temperatuur. Doordat de stabiele leeftijdsverdeling
niet wordt gerealiseerd is de toenamesnelheid ('r') slechts een benadering
van de natuurlijke intrinsieke toenamesnelheid. Bij M. miUophÍl,ta.Lma, lÁ. p*z-
va en C. ru.d,ceapi-taÍ.a- geeft de hoogste tenperatuur de hoogste waarde van 'r'.
Dit is 0.350 da9-1 voor M. nLe:wphÍl'ta.Lrm (30oc, 20"/oo s), 0.443 dag-I voor
M. pa,lLva" (22"c, 3oo,/oo s) en 0.448 d"g-I voor C. nud,LenpiÍaÍa (22"c, 3oo/oos).
M. d,<'Sjunetd" en R. ngnLna realiseren de hoogste 'r' bij respectievelijk 15oC
en 25oC. Dit is 0.260 dag-1 voor M. d,U juneÍn en 1.567 dag-l ,roor R. vwrina.
Voor M. pULe.Legavl,tu,.La gaf. het exponentiêle model de meest bevredigende fit.
Bij deze soort varieert'r'tussen 0.053 aag-] Uii 15"C en 0.360 aag-I U:-i
30oC. De toename bij 35oC is kleiner dan die bij 30oC.
De regressie van 'r' tegen de temperatuur (T) is in vier van d.e zeven geval-
len niet significanr. Bij M. d,Lsjunc,tl", M. rwLe,Loph,thnlmd en M. panoJ.eganÍu,La
bestaat er een ternperatuursoptimum waarboven 'r' afneemt. Het saliniteitsop-
timum van iV{. mLcnoyltttLt7lmL voor'r' ís 20"/oo saliniteit. Hogere en lagere
saliniteiten geven een kleinere 'r'. Tussen 'r' en het adult versgewicht
(víW in pg) bestaat er een hoog significante relatie. ze kan worden beschre-
ven met: 'r' = 0.141 ww-0'429. De qewichtsafhankeliikheid van'r'is onqe-
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veer 1.6x hoger dan die voorspeld met de vergelijking van Fenche! (1974). Dit
bevestigt de stelling dat de reproductieve potentiaal van nematoden klein is
voor hun gewicht. Enkel rhabditiden realiseren 'r"s die men verwacht voor
heterotherne organismen.
De gewichtsonafhankelijke populatiegroeiparameter r/i is gecorreleerd met op-
portunisme en conservatisme. Rtrabditiden hebben inoge r/|'s en dominante
soorten zoals )ncloLaimu oxuufi-U, Eud,LpLogaÁtuL pa./IÁlurfrÍuÁ en Monhqatetta
ditSlwcta hebben lage waarden. Sornmige soorten die dominant zijn in de "Auf-
wuchs" zoals Clrtnonwdonn rudLcapiÍaÍa of die dominant zJ-jn in schorre vegeta-
ries zoats 0íploldnef,.{-oídu bnuaLuL hebben internediaire waarden van r,/i.
De positie van andere soorten wordt bediscussieerd.
De somatische groei van de juvenielen is exponentieel. De fecunditeit is be-
duidend hoger dan 20 
_eieren per wijfje. In optimale omstandigheden produceert,
M. rwLuophÍha,tna ongeveer 300 eieren, M. d'U juncta ongeveer 220 eieren, M.
paiva 170 eieren, M. ytaneLeganttil-4. 50 eieren en Chnomadonn. nud,Leapi-ta,ta. meer
dan 400 eieren per wijfje in leven. De dagelijkse fecundl,teit is constant in
het begin van de reproducÈieve periode. Bij M. rnLuoph.tha,Ln4 en M. d.Ujune-ta
is de dageliJkse fecunditeit afhankelijk van de temperatuur. De eerste soort
zet bij hogere temperaturen in totaal meer eieren af, de tweede soort. zet bij
de drie temperaturen ongeveer evenveel eieren af.
De geni-ddelde levensduur is sterk afhankelijk van de temperatuur en van het
geslachÈ. De levensduur is groter bij lagere temperaturen en de wijfjes Ie-
ven minder lang dan de mannetjes. Dit geldt voor alle soorten.
De natuurlijke intrinsieke toenamesnelheid r, is sterk afhankelijk van de tem-
peratuur. Bij M. rwíUrcytluthnLm4. varieert rm tussen O.O8 dag-l Uij 15oC en
0.37 dag-l lij 3OoC. Tussen 15 en 25oC is rm een lineaire functie van de tem-
Peratuur (Tr0 oC) , t,o = -0.305 + 0.026 T. Bij M. d'í'Siune.t1 is r* tussen 3oC
(r, 0.06 dag-l) en 17oC (r,o 0.29 daq-l) een lineai-re functie van de tempe-
ratuur : r = 0.003 + 0.0L6 T. Bij 12oc is de r_ van C. nudieapi,ta-t0" qelijkm-m
aan 0.135 dag-I, die van M. fJaJLva. is bij 12oc gelijk aan 0.156 dag-I en die
van M. paneLeganÍu.L4 bedraagt bij 3O"c 0.307 dag-I.
Het verschil tussen de geboortesnelheid en Ce natuurlijke intrinsieke toena-
mesnelheid is te ver:vraarlozen j-n kweekomstandigheden. Relatief jonge wijfjes
hebben, behalve bij de lagere temperaturen, de hoogste reproductieve waarde.
De gewichtsspecifieke productie van de juvenielen is constant. Bij M. dL6-
juneta is de juveniele P/B gefijk aan de adulte P/8, dit als het gewicht van
uit het ei gekomen juvenielen en niet dat van de eieren als reproductieve pro-
ductie wordt genomen. Bij ll. paLva- is de ad.ulte P/B ongeveer gelijk aan d,e
249.
Juveniere p/B. BtJ rU. pnelega.nfuIa. en rtí. níuuph.tJtal,m, ls de adulte P/B
klel.ner dan de Juveniele en bl'j C. runieapi.fufa is de adulte P,/B het grootst.
De adultê P/B Ls, ultgrenoren blJ M. di.tluefa, sterk afhankeliJk van de leef-
tljd. In het begln van de adulÈe fase wordt een piek gerealiseerd, dê P,/B
neemt dan sterk af net de ouderdom, De gewlchtsspecifleke reproductie ls
vriJ constant en varieert tuEsen 4Ot bÍJ M. nieluph,thg'Lna, en 7?t b\ ll. W-
ele4anfufu. Dê JaarliJkse P/s varl.eert tusEen 22 voor M. paael.eganÍilt. en
66 voor rtl. di.tjuefu,. Eet verband tussen het lLcha.'ncgewlcht (tl" in kcal)
en de JaarlÍ.Jkse p/g Ls hoog slgnifÍcant en kan beschreven worden riret l/A =
O.O5 M--0'44. oe gewlchtsaflranke,llJkheld van de P/B van neoatoden ts gelljk
s
aan die van anrdere Ln\rêrtebraten. D,e productivitêlt, van nenÀtoden lE kleiner.
De teryeratuursafhankeltjkheÍd van de dageU.Jkse PB van 0. oa$hiÁ ls 10x
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DEEL II. Figuren en Tabellen.
INEOUD
A. Flgnrren
Fig. II 1. Situering van het Dievengat (Knokke)
Fig. ÍÍ 2. Situering van de Spuikou (Oostende)
FiS. ff 3. Schema van de staalnamebuis
Fig. Iv 2. M. paneleganílL4: minimale-ma:<j-male duur enbryonale stadia
Fig. Iv 3. M. paneleganÍtLa.: geniddelde duur enbryonale stadia
Fig. v 1. tl. nLcnoph,f-halnaz frequentj.edistributie van de ontwil<keU.ngs-
duur bij 20 tcSen 15oC.
Fig. v 2. tl. níetzophÍlta.bwt frequentiedistributie van de ontwiJckelings-
duur bi.j 20 t.Sen 20oC.
Fig. v 3. tr'I. mícnophÍ.hilnaz frequentiedistributie y41 de ontwlkkelings-
duur bij 20 t.Sen 25"C.
FÍg. v 4. M. nicnoph.thahna: frequentiedistributie van de ontwikkelings-
'duur bij 20 tosen 30oC.
Fig. v 5. M. rwLoltoph.tlu.bna: frequentiedistributie van de ontwikkelings-
duur bij 30 t.Sen 15oC.
Fig. v'6. M. wLazophihthna: frequentiedistributie van de ontwikkelings-
duur bij 30 t.Sen 20oC.
Fig. V 7. M. nLcnophÍ.hslsna, frequentiedistributie van de ontwikkelings-
duur bj.j 30 ?oS en 25oC.
Fig. v 8. M. nLeZoph,thnl:u: freguentiedistributie van de ontwikketings-
' duur bij 30 tosen 30oC.
Fig. V 9. M. nLctzoplLtheLna,:. frequentiedistributie van de ontwikketings-
duur bij. 11 t"Sen 15oC.
Fig. V JO. M. míozopl'vtlralna: frequentiedistributie van de ontwikkelings-
duur bij 11 t.Sen 2OoC.
Fig. v 1.1. il. mícnoph.thalsna, frequentiedistributie van de ont!,rikkelings-
duur bij fl toS en 25oC.
Fig. v 12. [Á. rwLetzophÍhahnat frequentiedistributiê van de ontwikkelings-
duur bij 1l toSen 30"C.
" Tabellen en figruren niet olxSenonen in deze lijst, bevinden zich tussen
de tekst (Deel I).
Fig. v 13. M. niuzoph,tfuhna: interactietemen van de driewegs-variantj.e-
analyse (Temp.xSal.xSex), van de ontwikkelingsduur.
Fig- v 14- l,Á. panelegonfu,t4,: frequenÈiedistrilrutie van d,e ontlrikkelings-
duur blj 30 t"Sen 15 oC.
Pig. V 15. it{. pa'tLd.egav*u,t4: frequentied.istributie van d,e ontwikkelings-
duur blJ 30 tosen 20 oC.
Fig. v 16. tl. paneleganfuL4: frequentiedistriSutie van de ontwiJ<kelings-
duur bij 30 tos en 25 oC.
Fig. V 17. M. panelegantu,L&: freguentiedistrihutie van de ontniJ<kelings-
duur biJ 30 toSen 30 oC.
Fig. V 18. M. panelzganÍtLaz frequentied.istributie van de ontwikkelings-
duur bij 30 tos en 35 oC.
Fig. v 19. M. palLva. frequentiedistributie van de ontvrj*ketingsduur bij
30 t Sen I oC.
Fig. V 20. M. ptuLvdz frequentledistributie van de ontwj.kkelingsdur-rr bij
30 t Sen 12 oC.
Fig. v 21. l',1. poivd.: frequentiedistribuÈie van d.e ontwikkelingsduur bij
30 toSen 17 oC.
Fig. v 22. M. pohva: frequentiedistri.butie van de onÈwikkelingsdur,rr bij
30 t"S en 22 oC.
Fig. V 23. l,l. po&vd.: frequentiedistributie rran, de ontwikkelingsdur:r bij
20 tos.t i8 oc.
Fig. v 24. M. pahvLz freguentiedistributie van de ontwikkelingsduur bij
20 tosen 20 oC.
Fig. V 25. M. pdhv&: frequentiedistributie van de ontwikkelingsduur bij
20 tos en 25 oC.
Fig. V 26. tl. d.UjucÍa,: frequentiedistrjàutie van de ontwikkelingsduur
bij 30 toSen 3 oC.
Fig. y 27. tvl. d.U junota: freguentiedistributie van d.e ontwikkelingsd.uur
bij 30 t"Sen 8 oC.
Fig. v 28. l,l. d6juncÍa: frequentiedistrjàut.ie van de ontwikkelingsduur
bij 30 tosen 12 oC.
Fig. V 29. M. d'í'sjune-ta: frequentiedistributie van de ontwikkelingsduur
bij 30 t.Sen 15 oC.
Fig. V 30. M. d'OSjune-tar frequentiedistribuÈie van de ontvrikkelingsduur
bij 30 t"Sen 17 oC-
Fig. V 31. l{. d'íAjune-ta.: frequentiedistributie van de ontwikkelingsdur:r
bij 30 t.Sen 20 oC.
Fig. 1/ 32. C. rud.íupi,toÍa,: frequentj.edistributie van de ontwikkelingsdurrr
bij 30 t.Sen I oC.
Fig. v 33. C. ntÁ.Laapi,tlÍ1.: frequentied,istributie van de ontwikkelingsdur:r
bij 30 t"Sen 72 oC.
Fig. V 34. C- ru-d'bapi..ta.fu.: frequentiedisttibutie van de ontlrikkellngsdur:r
bij 30 *.Sen 17 oC.
Fig. V 35. C, wni,fÁpiÍofa; freguentiedistrlbutie van de ontwikkelingsduur
bij 30 toSen 22.oC.
Fig. V 36. N. poeeilo^ontoideÁ: frequenÈiedistributie van de ontwi*kelings-
&nrr bij 30 t.S en J4 oC.
Fig. 9 37. N. poeeilo^onoi-d.aÁ: freguentiedj,stri5utie vaÍr de ontwikkelings-
durr bij 30 t.Sen 20 oC.
rig. V 38- N. poeciLo^onoi.d,eÁ: frequentiedistribut,ie van de ontwikJ<elings-
duur bij 30 t.S en 23 oC.
Fig. V 39. M. pdhvd.z ontwikkelingssnelheid van drie poputaties.
Fig. V 41. rU. níet@phÍhnkna: verband ontwikkelingsduur - tenperatuur bij
. 
20 t. saliniteit.
Fig. V 42. M. nLeloph.thahna: verband ontwikkelingsdur:r - ternperatuur bij
30 t" saliniteit,.
Fig. ï 43. itl. mienophÍlalma, verband onÈwikkeli-ngsduur - tenperatuur bij
Ll t" saliniteit
Fig. V 44. IÁ. paneleganfuk r verbanrd ontvrikkelingsduur - tê'nperatur.rr bij
30 to saliniteit.
Fig. V 45. M. d,iljunc,ta: werband ontwikkelingsólrr - teloperatuur bij 30 t,
saliniteit.
Figr. V 46. fuI. polLvt: verband ontwikkeli^ngsdr^r::r - temperatur:r bij 30 LS.
Fig. V 47. C. nnd,iup'í,tata.: vgrband ontwikkelingsduur - teroperaÈur:r bij
30 t" saliniteít.
Fiq, V 48. waarden van de exp,onent b in de relatie tussen ontwikkelings-
duur en de tenperatuut- (4 soorten).
FÍ9. V 49. Yerband tussen de ontwikkelingssnelheid van de ?g en de tem-
peratuur (5 soorten).
Fiq. V 50. Verband Èussen dagelijkse ontwikkelingssnelheid en tempera-
tuur (4 soorten).
Fig. v 51. DageliJkse ontwikkeli.ngssnelheid en cumulatieve ontwikkeli-ng
van drie soorten.in het Dievengat.
Fig. V 52. Dagelijkse ontwilckelingssnelheid en cumulatieve ontrdikkeling
van vier soorten in de Spuikou.
F1g. V 53. Ontwikkelingsaccumulatie gedr:rende een jaar in firnctie van de
optimale gcrnperatuur en de spreidingsparameter (Spuj.kon) .
Fig. V 54. OnÈwikkelingsaccunulatie gedurende een jaar in fi.tnctie van de
optimale têmperatuur en de spreidjngs;nrameter (Dievengat) .
Fig. V 55. Ze1fde figuur voor de lente en de zoner (Dievengat,).
Fig. V 56. Zelfde figuur voor lente, zoner en volledig jaar (Dievengat), met
grotere parámet,er-range.
Fig. V 57. Verband tussen Trir, * drooggewicht, bij nariene en brakwaÈer-
nematoden.
FÍ9. V 58. Verband tussen E ir er eigewicht bij oariene en bralcwater-
neuatoden.
Fig. V 59.. Arrhenius plot. van de ontwikkelingssnelheid gedurende de erobryo-
nale en postenbryonale perJ.ode (6 soorten).
Fig. V 60. Àrrhenius plot van de ontwikkelingssnelheid gedurende de enbryo-
nale periode (5 soorten).
Fig. V 6i. Van't Eoff plotvan de ontwikkelingssnelheid gedurende de
eubryonale en postembryonale periode (6 soorten).
Fig. V 62. Yan rt, Eoff plot van de ontwilckelingssnelheid gedr:rende de
ernh;y6n4te periode (5 soorten) .
Fig- V 63. Arrhenius plot van de ontwil<kelingssnelheid gedr:rende de emtrsy6-
nale en ;nstemhryonal.e periode voor d,e soorten bestrrdeerd door
Garcia (1982).
Fig. V 64. Waarden vein de exp,onent b in de relatie tussen ontwi-kkelings-
duur en de temperatuur bij rnariene en brakwaternematoden.
Fig. V 65. Verband, tussen de temperatrrursafhankelijkheid van d,e ontwikkeling
en de basale temperatu-:r bij nariene en br:akwaternematoden.
Fig. V 66. M. níUnphÍ.ha,Lma, E ir.r T,oirr rur gg bij werschillende tempera-
h.rren en drie saliniteiten.
Fig. V 67. Verband tr:ssen het aantal juveniele perioden per jaar en het
versgewicht bij mariene en brakwat.ernemaÈoden.
Fig. VII 1. M. nLeloph,thahrc: p,opulatiegroei. bij 20 t. S.
Fig. VII 2. M. nLenoph.thahw.: r per tijdsintenral bij 20 t. S.
Fig. vlr 3. M. níetZoph.th.a,bnar saoenstellSng populatle bij 15 oc en 20 t. S.
Fig. VII 4. tl. nLenoph,tJnaltnaz samenstelling pozulatie bij 20 oC en 20 tc S.
Fig. VII 5. M. nvíetzoph,t-hdsna, samenstelling populacie bij 25 oc en 20 tc S.
8'ig. vlr 6. [1. míeswphlhalnt4: populatiegroei bij 20 t. S en vier tenperatuten.
Fig. VII 7. M. nietzophfla.ha: p,opulatiegroei bij 11 t. S en vier t,êÍnperatuten.
Fig. VII 8. M. níc.nophÍ-haht4: gopulatiegroei bij 30 t. b en drie teÍop€raturen.
Fig. vII 9. M. níucophÍla.ha3 r per tijdsinr,errual bij 11 t. S.
Fig. vII 10. M. rwLo,tophÍhatna: r per tijdsintenrat bij 30 to S.
Fig. VII 11. M. parteLega*fu,t4: 5ropulatiegroei bij 30 to S.
Fig. VII t2. M. di.tjunc-ta: populatiegroei bij 30 to S.
Fig. VII 13. M. d,í-t!ueta: r per tijdsinterval bij 30 t. S.
Fig. VII 14. M. diÁlwlcÍL": ;r,opulatiegroei bij 30 t. S.
Fig. VII 15. M. petLvaz trnpulatiegroei bij 30 to S.
Fig. VII 16. M. ptulvd.: r per tijdsinterval bij 30 t" S.
Fig. VII 17. C. rudiUpiÍofa: populatiegroei bij 30 tc S.
Fig. VII 18. C. ruíLeapiÍtÍa,: r per tijdsinte:rral bij 30 t" S.
Fig. VIf 19. R. matvína: populatiegroei bij 20 t. S.
Fig. vri 20. M. nvLetzoph,thalna en M. d,í.ajuncta: 95 * vergelijkingsinrervallen
voor de grcpulatiegroei bij verschillende saLiniteiten.
Fig. VII 21. M. pMuleganÍuLa, M. panva. en C. nudLeoqi,faÍa: 95 B vergelijkings-
intervallen voor de lnpulatiegroei.
Fig. VII 22. Vergelijking tussen populatietoenanes berekend met het exponen-
Èieel en het logist,isch nnodel.
Fig. VII 23. Vergefijking tussen populatietoenanes berekend met het e>(ponen-
tieel en het logist,isch roodel.
Fig. VÍL 24. Verband tussen de reproductieve potenÈiaal en het versgewicht
Fig. VIII 1. Somatische groei van 5 soorten.
Fig. VIII 2. Sonatische groei van C. nud.Leapi-fl-td.: fitting van Gompertz en
Iogistische qroe icu:ires .
ria \/ïrr ? M nvLCttOphÍltaltg: cr:mulaÈieve fecunditeit, bij 20 *. S.
Fig. VIII 4. M. d6junc-ta: cr:sulatieve fecunditeit bij 30 t. S.
Fig. VIII 5. M. panelZgan&il-az cr:mulat,ieve fecundit.eit, bij 30 to Sr 30 oC.
Fi-g. VIII 6. ll. yJatLva.: cr:mulatieve fesr:ndiÈeit bij 30 to S7 !2 oC.
Fig. VIII 7. C. ru.d,Leap.i,tn-ta: cunulatieve fecunditeit bij 30 to S, 12 oC.
' Fig. vf:f g. if{. níUoph,thatna: overlevingscurves bij 20 
,t. S en 3 temperaturen.
Fig. VIII 9. M. d,íl!ue,ta.: overlevingscurves bij 30 t. S en 3 tetrperatulen.
Fig. VIII 10. M. poftvd.z overlevingsourves bij 30 to Sr !2 "C.
Fig. VIII 11. C. ttudieApi,tafu.: overlevingscu:rres bij 30 t. S en 12 oC.
Fig. VIIf t2. M. paneleganhtL4: overlevÍrigscu:nres bij 30 t. S en 30 oC.
Fig. VrIr 13. M. wLenophÍ,hahrd.: risicofr:nctie en fj.Èting v€rn overlevings-
distributies door experinentele data (15 oC, 20 t. S) voor gg .
Fig. VrII 14. tl. nvLetzoph.ttta.Isnaz iden bij 15 oC en 20 to Sr d€r.
Fig. VIII 15. M. wLetzoph.thn(na, ideo bij 20 oC en 20 t. S, gg
Fig. VIII 16. M. nícnoph,t-hnha: idern bij 20 oc en 20 \o 31 &
F'irr vrrr 17 M. níelOph,tlWfunat iden bij 25 oC en 20 to S, Qg
Fig. VIII 18. M. níuzoph,tltatna: iden bij 25 "c en 20 to S1 ótf
Fig. VIII 19. M. patelzgana*az idera bij 30 oc en 30 tr S.
Fig. VIII 20. M. pdtlva.z iden bij L2 oC en 30 t. S, gg
Fig. VIII 2L. M. pLlLVo.: iden bij 12 aC en 30 t. S, G
Fig. VIII 22. C. rwdLeapí,ttÍ1,: ideu bij 12 oc en 30 t. S, gg
Fig. vrrl 23. C. rud"Leapifu"ta: iden bij 12 oc en 30 t. s, dd
Fig. VIII 24. M. disjuneta: ideo bij 3 oC en 30 t. S, gg
Fig. VIII 25. t'1. d,Ltjuno-ta: idero biJ 3 oC en 30 t. S, #
Fig. VIrI 26. tl. d,í-tjue-ta: ideu bij Iz.oC en 30 to s, gg
Fig. VIII 27. M. d.i-t june-ta.: iden bij 12 "c en 30 to S, 6tí
Fig. VIII 28. [^. d.Ujue]a.: iden bij L7 oC en 30 to Sr gg
Fig. VIrr 29. tl. dJ,t!une-ta.: iden bij L7 6c en 30 t. s, 6€
Fig. VIII 30. M. wLelopluthafuw: reproductieve waarde bij 20 t. S en 4 temperatr:ren.
F'irr- vrrr 11- M. di'Sjunela.: reproductieve waarde bij 30 t. S en 3 temparaturen.. 
-:r.
Fig. VIII 32. M. pohvo.z reproducti-eve waarde bij 30 t. S en 12 oC.
F'icr- vrrr'li, M. pLhQ].egailÍUfu,: reproductieve waarde bij 30 oC en 30 tc S.
Fig. VIII 34. C. ruíLeapi.to.ts.: reproductieve waarde bij 12 oC en 30 t- S.
Fig. IX 1. M. dÁjwc-ta.: overzicht van de levenscyclus bij 30 *o S.
Fig. ïx 2. Verband tussen dagelijkse gewicht,sspecifieke produktie en tempe-
ratuur (7 soorten).
B. Tabel1en.
Tab. II 1. Abiotische kennerken v€rn het Dievengat te Knokke.
Tab. ÍT 2. Abiotische kenmerken van de Spuikom te Oostende.
Tab' II 4. Staalnameplaats en kweekmethodiek van de bestudeerd.e
soorten.
Tab. V 1. Gepoolde morÈaliteit van alle soorten bij alle temperaturen.
Tab. V 2. Preadulte, juveniele en eimortaliteit van alJ.e soorten bij alle
temperaÈuren.
Tab. V 3. Stati-stische analyse van de mortaliteiten met de C/q test.
Tab. V 4. Vergelijking van de preadulte mortaliteit bij 3 saliniteiten
(M. míestoph.thnbnal .
Tab. V 6. statistische analyse van de ontwikkelingsduur van alle soorten
+ a posteriorÍ test naar Garnes & Hovrell .
Tab. V 7. statistische analyse van de ontwikkeling in de verschillende
replicaten, alle soorten bij aIle têmperaturen.
Tab. V 8. Ttreewegs variantieanalyse van de ontwikkelingsduur van beide
sexen in de verschillende replicaten, alle soorten bij alle
temperaturen.
Tab. V 9. Kruskall-!{a11is analyse van d,e ontwikkelingsduur bij de ver-
schillendg lcmpêrêturen, alle soorten.
Tab. v 10. M. míotZoph,tlto"bm.z vergelijkJng van de emhryonale ontwikkeling
en van de minj-male generatietijd bij 3 saliniteiten.
Tab- V t4- l,l. d'Ujunc-ta: computeroutprint van d,e statistieken van de ont-
wikkelingst.ijd bij verschillende gcmperaturen, voor de afzonder-
lijke replicaten.
Tab. y 15. Vergelijking t* Tri' van enkele hier bestudeerde soorten met
Iiteratuurgegevens over dezelfde soorten.
Tab. V 16. Lj-teratuuroverzicht van de levenscyelus van alle qekweekte brak-
waternematoden.
Tab. V 17. Sex-ratio van brakwaternematoden.
Tab. V 18. Sex-ratio (per tenperatuur) van de hier bestudeerde soorten.
Tab. V 19. Statistische analyse van de sex-ratio (G-test).
19 .1 . 1 :1 nulhlpothese (alle soorten)
19.2. M. dí'Sjunc-ta, 3 verschitlende nuthypotheses
19.3. Temperatuursafhankelijkheid van de sex-ratio.
Tab. V 20. F 
_ 
testen naar de homogeniteit van variantie bij ontwikkelings-
max
tijden.
Tab. V 21. Statistische analyse van vergelijkj.::9en v 7t V 16 en V 26.
Tab. V 22. Staxístische analyse van de allomeÈrische fr:nctie.
Tab. V 23. Statj-stische analyse van vergelijkingen v 2, V 16 en V 26.
Tab. V 24. t-test om na te gaan of de exponent b van de allonetrische veïge-
fijking verschillend is van-1 (conservatieve test).
Tab. V 25. zeLfde test, volgens Sokal & Rohlf (1981).
Tab. V 26. Statistische analyse vEu,t vergelijking V 2.
Tab. v 27. Coêfficiênten S, k en To van vergelijking V 2.
Tab. V ,9. QfO coëfficiênten per intervallen van 5 oC (alle soorten).
Tab. V 29. l_, T,a en R_ berekend met de no:male vergelijking (aIle soorten).otvm
Tab. V 30. l-.-(berekende waarden) 
"n tr2 goodness of fit analyse.mln
Tab. V 31. Constanten van Bèlehràdekrs verqelijkinS.
Tab. V 32. Aantal generaties per jaar berekend met verschillende vergelijkingen.
Tab. V 33. Aantal generat,ies per jaar van M. rwLUtoph.tha,UM, na correctie voor
de saliniteit.
Tab- V rU. Qr.., - waarden van áe óntwikkelingstijd, voor lage en hogre temp;;"-J,U
tuursintervallen
Tab. V.36. Saliniteitstolerantie van de bestudeerde soorten.
Tab. V 38. Verband tussen de generatietijd en het versgewicht van adulte wiSfies.
Tab. VI 2. Parameters van de levenscyclus van verschillende nematod.ensoorten
bij verschillende tenperaturen. DemoqrafJ-sche analyse.
Tab. VI 3. Berekening van de natuurlijke intrilsieke toenamesnelheid met
verschj.llende vergelijkingen.
Tab. VII 3. coêfficiênten van de logistische populatiegroeicrrve: r:, K, to,
Nr"*, toenametijd.
Tab. VII 19. M. míetzoph,tl'ta,Lma: populatiegroei bij 20 z" S en 4 temperaturen.
Tab. Vrr 20. M. nvLcnoph.tl'ta.Lma, populatiegroei bij 11 *o S en 4 remperaruren.
Tab. VIr 2L. I'tl. míclnphÍ.ha,Lma: populatiegroei bÍj 30 ts" S en 4 temperaturen.
Tab. VII 22.'M. ytatrc,(.egarÉu,(-4: populatiegroei bij 30 Eo S en 5 temperaturen.
Tab. VII 23. M. d6luno-ta: populatiegroei bij 30 Bo s en 6 temperaturen.
Tab. vrr 24. I'1. palLva.z populatiegroei bij 30 Bo s en 4 temperaÈuren.
Tab. VII 25. C. nudíCep,í-ta.ta,: poprlatiegroei bij 30 t. S en 5 têmperaturen.
Tab. vrr 26. R. man'Lnaz popul-atiegroei bij 20 zo s en 3 temperaturen.
1lab. VII 28. Invloed van de teuperatuur, sati^nlteit en voedselsaneÍrstelling
op de reproductleve gntentiaal, geneten als rrr.
Tab. vrrr 2. Fecr:ndltelt en eiproduktie vaÍr l'1. nipuphÍhil,nra'
Tab. vIrI 3. FecundÍteLt en elproduktle van M. diÁiurcta,
Tab. vttl 4. Fecunditeit en elproduktJ.e van ll. pnelegutÍulJ., ll. Wva en
C. ntdíupi;tuta.
Tab. vIII 5. coëfflciênten van de rl,sicoanalyse rzolgeas Gelran e SiddiquJ. (1973).
Tab. VIII 6. CoêfflcLènten van de fltting volgens Plnder et dL. (19?8).
Tab. VIII 7. VergellJklng tugEen de.levensrzerwacht,ing (traditlqtele levens-
tabel) en de llÀL berekend volgens Plnder et dL. (1978).
Tab. VIII g. tteoografische para$eters van de hier bestudeerde Eoorten.
Tab. VIII 9. Procentuele saDênstelllng van de levensstadla in de stdblele leef-











het Dlêvêngat tn Knokker















. sI z. io*o*ol'' nyctle,ff I tqbrt-3 naxlnate 
duur van de
eolrvonaïïs't'lái"-ui: góï" á ro to sarinlteit'




Flg. IV 3. fulonhqtUtella. panetegaftuha 3 góm{ddelde duur van de eubryonale
stadia biJ 30 oc en 30 to sallníteit metbetrouwbaarheLdsgrenzen
uren.
Lonhyrtom rlorophthrlr. : oÍrtïllk.llne.ÍluuF


























Fis. v l. tl. nícnophthalna
ul-tslulpen van de( o--rc I en van
15 cC en 20 to S : frekwentiedlstributle van het,
Juvenlelen (.X---x )r y". hêt, ontstaan van ?9..".vol.wassen tr( +---i ).
flonhyrt.m rtonophth.tr. 3 ÍIttítf|(allnerÍruuF





























Flg. V 2. lf. nicnophthqLna 20 oc en 20 t, s r frekwentledlstrlbutle van hetultqlulpen van de Juvenleren-J tí---tt l, van het ontstaan van oo n.e.( o-o ) en van volwassen Af t +- --i ) . ++
llonhy.t.F. rtoFophthrlm :

























€n 20 to S r frekwentledlstrlbutle van het
"3ï;::::l'iut(";-*-lí ;:" her onrsraan van gg n'e'
Flg. v 3.
Ionhy.t.Fr rtoFophthrlr. : ÍtntttkkrltngrduuF























Flg. v 4. lf. nienophthal,na
ultslulpen van de( o-o ) en van
30 cC en 20 L S : frekwentledlgtrlbutle
Juvenlelen 





























rÍg. v 5. il. nicnophthaLna
ultsluipen van de( o--o ) en van
15 oC en 30 lcS : frekwentledÍgtrlbutLe van het
Juvenlelen ( il---rf ), van heÈ ontataan van gg 
"...volwaggen dV | +_ _,+ ).
llonhyrtore rlorophthrlm : Ontrlkkcllng.duuí'











ultalulpen van de( o--- ) en van
eo3
Itaern vnnll .lti?rt
20 'C en 30 t. S r frekwentledistrlbuÈle van het
Juvenlelen- ( lt---ll l ? van het' ontstaan van ?9 t...
volwassen dV t +_ __+ l.
Flg. V 6.
flonhyrtcí.r .lorophthr!.r : ttntrtklcrltnl.duun












Flg. v 7. lf . nicnophthalna
ultslulpen van de( o-o ) en van
25 cC en 30 t.
Juvenlelen (
volwaseen gV I






llonhyrt.Fa' rloFophthr lre : Ont||tkkrl tnerÍluuí.











FÍg. v 8. t. nícnophthalna
ultslulpen van de( o--rc ) en van
30 cc en 30 t s r frekwentledlstributLe
Juvenlelen_ ( r---x ) r van het onÈsÈaan































Fig. v 9. ll. nicnophthalna
ultslulpen van de( o---o ) en van
t5 tC en tl t S r freksentledlgtrlbutle van het
Juvenlel.tr,.( il---lt ), van het ontstaan van gg r...
volwagaen 6d ( +- --+ ).
llontryrttnl rtonophthrlm ; qitrf|(ffffFg.Ílulf


















Flg. V lo. ll. nictophthalna
ultslulpen van de( o--o ) en van
20 'C en 11 LS r frekwentledlstrlbutle
Juvanlelen_ 
_( t---I I I van het ontstaan












faonhyrt.ra rloFoghthrltr : OntHlkk.llngrduuÍr



















25 cC en 11 t. S r f rekwentl.edlstrÍbutle van het,
Juvenlelen ( tí---il ) I van het ontstaan van gg r...
volwassen tr t +- --+ ).
1 l. M. níctophthalma
uitslulpen van de( o---'o ) en van
Flg. v
Honhyatra .lorophth.l.c :
























Fig. v 12. M. micn'ophthalma 30 cc en II toS : frekwenttedlÊtrlbutte van het
I
O.grn Y.n.t tlrtz.t
uitsluipen van de Juvenlelen- J lí---X | , van het, ontstaan van gg ,.".( o-o ) en van volwassen dd ( +- --+ ).
















È ^, ,, lS.C




























iff . wLc,zoplutln,Lm0, : invloed, van d,e temperatuur (Tenp. )
en salinlteit, (sal.) op de ontwikkelingsduur van beide
sexen; voorst,elling van de eerste graadsinteractiete:m
(1-3) en v€rn de tweeCe graadsinteract,ietem{4-5).
v 13.
llonhyrtrcllr pcrclc9cntulc : ontítkkcllng.duur



















15 oC en 30
J uvenlelen
to S : frekwentledistrlbutle van het
í t(---X l, van het onrstaan van ?? r...
Flg. V
llonhyrtr.ll! parclogontul. : Ílntrtkkallng'duuF














tr S s frekwentledlsÈrlbutle van het
e6
Org.n
v 15. Írl. pa,Lelegantula
uitsluÍpen van de( o'-'---o )
20 cC en 30
JuvenLelen
rlg. ( il---l( I r van het ontstaan van 99 t...
llonhyrtpcll! ptFclcerntul. : Ontltkkclln9rrluur










16. lf . pa,Lelegqntula
uitslulpen van de( o_-o ),
25 oc en 30
J uven lel en















ultsluipen van de( o-- ).














t S: frekwentledtst,rlbutle van het( X---x ), van het ontstaan van gg r.".
Fig. V
llonhystrel la parelegantula














uitsluipen van de( o--o ).
l2 r1
.Oagen.vanaf eiafzet





Monhyst€nr prrv6 : Ontxlkkellngsduur
ïEHP.: O'c SAL.: 3O P.n.
70 BO 9()
Oagon vcnef el€Íz€t
Ftg. v 19. tl. patlva I oc en 30 to S r frekwent,iedlstrlbutle van het ultslulpen
van de Juve.nLelen ( tt---X ), van het ont,staan van ?g r.". ( o< )en van volwassen d{ t
|lonhyst€ro paFvr : ontrlkkellngsduuc















Fig. V 20.. l,l. pa,tlva 12 cC en 30 t. S : frekwentledÍstrlbutl.e van het uÍt el ulpen( o-'-'-'o )van de Juvenielen { X---X )r van het ontsÈaan van gg 
"...en van volwassen tr t +- --+ t.
llonhy3tlc! parvc : Ontrlkkeltnglcluun

























v 21. [,|. pa.rlva 17 oc en
van de Juvenielen
en van volwassen
30 to s 3 frekwentledl.strlbutle van
.(, lÍ---il ) r van het ontataan van 9966 ( +_ __+ ).
vcnaf alcízct
het uitslulpen
























Flg. V 22. M. pLnvA 22 oC en 30 t'S : frekwentiedlstrlbutie van het ultslulpen











































van de Juvenrlf enJT-:-* ), van het ontsraan van gg r...





























Flg. V 24. il. pA,nva, 20 oC en 20 tc S I frekwentledlstrlbutle van het
van de juvenielen 







llonhystenr p6r'v6 : Ontwlkk€ltngsduuc















































Flg. v 26. M. dítiuncta 3oc en 30 tc S : frekwentledlstrÍbut,ie van het ult slulpen
o---.<, )van de Juvenielen 
















Flg. v 2?. M. diajuncta I cc en 30 t.s : frekwentledlst,rlbutle van het




































FiS. v 28. il. dítiuneta 12 oc en 30 tcS : frekwentledÍstrlbutle van het uLtslulpen






















29. tf. dítjuneta ls oi
van de Juvenielen
van volwassen ó{ t
en 30 t, S r frekwentledlstrlbutle( il---il ) r van het ontsÈaan van 99+- --+ ).
van het uttslulpen
o.e.(o-)enFlg. v
Honhylterc dl!tuhctr : Ontrlkkcllngaóuur























30. l{. dítjuncta 17 oc
van de Juvenlelgn
van volwassen di t
: frekwentledlstrLbutie
van het ontstaan van 99
van het ultslulpen


























3I. M. dítjuncta'2o oc
van de Juvenlelen
van volwassen tr t








ChnoÍncdot.r nudlc.plÈctr : ontrlkkollngrduur















32. C. nudicapitata 8
van de Juvenielen
van volwassen tr t
oCen30tSr( x---x ), van
+- --+ ).
f rekwentledistrlbutl.e van
het ontstaan van 9? r.".















Flg. v 33. C. nudíeapitata 12 oc en 30 t-S : frekwentledLstrLbutle van het ult,slulpen































34. C. nudíeapítata r7
van de Juvenielen
van volwassen tr t
frekwentledist,rlbutle van
het ontstaan van gg r.". (
het uitsluipen
o--o ) en










3s. C. nudíeapítata 22 cc en 30 r. s
van de Juvenielren ( X---x ), van
van volwassen 66y_( +_ __+ ).
r frekwentiedlstrlbutle van






o-o ) enFig. V
Ncochroncdora Dotcllo8onoldes : Ontralkkallngaduur
TEMP.: t4'C SAL.: 3() p.r.
so 9() too
O6gen vanat elaÍzet











ultslulpen van de JuvenlelenrJ ,í---ll ) r van het ontstaan van gg r.".( o-'-o ) en van volwassen ó( | +- --+ ) .
NoochnomadoFó polcllosoooldes : Ontwlkkallngsduun

































uit,slulpen van de Juvenlelen ( lí---lí ), van het ontstaan van gg r.".( o-o ) en van volwassen d{ t +- --+ ).
Ncochnoiladorc polcllosonoldês : (htrlkkcllnerduur































4F------A M. porvq Oicvongot
ar- 
- -'o M. pqrro Spuikonr
o--< M. porvo Loguno du Brusc
de ontwikkelingssnel.heid van drie
gelsoleerde go5rulaties.
M.micnophthalma 20pm















Fig. v 41. M. mienophtlnalma : verband, tussen de duur van de
embryonale ont,wikkeling 1 juv. ) r de generat,letijd( w.m.e. en man. ) en de Èemperatuur ( "C ) bij een
constante saliniteit van 20 tr ( 
- 
)= vgl V7 i( _._ )= vgt v 26
8e0
M.microphthalma 30pm



























Fig. v 42. M. mícnopLtttnaLma : verband tussen de duur van de
eobryonale ontr,tikkeling 1 Juv. ) r de generatietiJd( w.n.ê..êr1 Éan. ) en de t,enPeratuur ( oC ) bij een
constante saliniteit, van 30 \o i ( 
- 
















Fig. v 43. M. míen-ophthar-ma : verband tussen deeobryonale ontwlkkeling ( juv. ), de( w.m.e. en nan. ) en de tetrperatuur
const,anÈe saliniteit van 11 to i ( _( 
-.- 
)= vgl v26















Fig. V 44. rtl. paneLZgantuLa : verband Èussen de duur van de
eubryonale ont,Íitlkkellng ( juv. ) r de generatietijd( w. m. e. en tran. ) en de tea,peraÈuur ( oC ) bi j een
conseante sallnit,ei.t van 30 t. i 1 
- 

















Fig. V 45. M. ditluneta : verband, tussen de duur van de
eobryonale onÈwl.kkellng ( Juv. ) r de generaÈtêt,lJd( w.B.e. en nan. ) en de teEperatuur ( oC ) blj êen
const'antê salinitelt van 30 to i ( 
- 












Flg. v 46. rt{. pulva: verband tuEsen de d,uur van de enbryonale
ontwLkkellng ( Juv. ) 2 de generatletiJd ( !Í.8. e. enEar1. ) en de tenperatuur ( oC ) btj een constante
sallnitelt van 30 toi 1 
- 












tussen de duur van de
J uv. ) t de generat J.et lJ dÈemperatuur ( "C ) biJ een30 to; ( 
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47. C. nudíeapítatd. : verband
eobryonale ont{rlkkeling (( w.m. e. en uaS. ) en de























M. porclogontulo { Q 130 7rl





























,. aÍb ( vz )t













OntwitrkcliÍvgssnelhcid t dog-l I












$S *o r o lt{. disiuttq 3A./t
o o---- M . pcrelogottulo 3O'/o
oo........ M. pcrvo 8tlr




























































































tijd I mqonden I
A-"-"ó P. coecus 2tt/o.
H }|. microphlholmo 207rr.
G---{ C. nudicopilolo Z0'/oe.
tijd lmoonden I
Flg. v 51. DageIi. jkse ontwikkellngssnelhef d. ( bovenaan ) en cumulatieve ont,wlkkeling
van drle brakwatersoorten ln het DLevengat,. De periode tussen O-f ill- 
- 
















o..-...< M. dirjuncto 3ot/t
Cl-----{t l.{. porvo 39./cc
, C. nudicopitoto 30'/o
O- 
-- - 






Fig. V 52. Dagelijkse ontwikkelingssnelheid ( bovenaan ) en cumu-lat,ieve ontwikkeling van vier brakwatersoorten in deSpuikon van oostende. De periode begrepen tussen o----f itr---g ; A-A en O--O is één minimum generat,ietijd, ( =1 juveniele periode)
MF
SPUIK0M 














53. Ont$rikkellngsaccunulatl_e gedurende éénperatuur (T-) en de spreldingsparameter
heeft een ofrtwlkkellngssnelheLd van lOt
Tm.




















Ontwikkelingsaccumulatie in het Dievengat gedurende één
lende waarden van T en T,t-. De hypothetische nematode





















55. Ontwikkelingsaccumulat,ie( 1) en in de zotrer ( 2)





















in het Dievengat in dG lente
bij varierende waarden van
dag.
Dievengot
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Fig. V 56. 1-3 Ont,wikkelingsaccumul-atie in het, Dievengat in de
Iente ( 1), zoner ( 2) en één volledig jaar ( 3)




logs I Trinl ol 20oC
123t,5678
log* dwt I l0-3,,.lg I
flg. v 57. v€rband tus3€n T_r_ btj 20'C en het drooggeylcht op het ogênbllk van DaturatLê.
Dê T_,-rs werilen*!'dcorrtgeeriil naàr 2OtC !êt Kroghrs norDàt€ curve of Det vgl. V?.p" cBàErrorrere van tlê soortên roldlen geg€ven ln t.b6l v 161 30 ta Chtonadoíínagettnqnieat 31. 32. 33 6n 34 zIJn achtereenvolg€ 
^ê llonhqítzna. sp., Atnochnona.donadzntículata, llonhqateno. po,nva èn tlonhqtiena íultisetolo, ( cerctÀ, l9g2 ,. Eer
tltooggeldLcht t,eral geschat op l5t van h6t ver3ge*lcht. tret vêtsgeelcht werd bêrekenal















log" I E 
















lo9" dwt | 10-spg I
FÍs. v 58. velband tussên dê 6nbryonàlê ontwttkêltqgsiluur (Bntn) blJ 2o.c en hêt etgeetcht(alrooggênlcht).
-1
In v ldog-r I
lv=l/Dl
Ontwikkelingssnelheid I dog-t I
Temperotuur I oC I








o--.-. - -- --o
P. coecus 29 o/oo
C. ntrlicoprf olo 2O '/oo
C. nudicopilolo tQ o/oo
M. microphlholmo 2O o/oo
M. porelegontulo 3O "/oo
l'{. disjunclo 30 o/oo
M . porvo SO tho
rig. v 59. van de ontwikkelingssnelheid gedurende de embryonale en postembryonale




fH M. microphtholmo 2O'/oo
(> 
- - -o M. porelegortulo 3O t/oo
Qrrr+Q M disirnclo 3Q'/-
o......o M.porvo S0oho
25 22 20 17 15 121O8 53 Temperotuur l"Cl
0.32 0.33 0.34 0.36 0.37 | / Temperotuur l"K I 10 - 3
.\ "'...





Ftg. V 61. vanrt Hoff plot
onale periode.
van de ontwikkel ingssnelheid
TemperotuurloCl









t------.-{ P. coecus 2O o/oo
|.--.-.-...f C. nudicopitolo 2O loo
+-'---r C.nudicopilolo 3O"ho
H M. microphlholmo 2O o/oo
o------o M. porelegonlul o 3O o/oc
Srr++rrr$ M. disjuncto 30 7oo
o-------.-rr M. porvo 30oho
0
In vldog -t 1
lv= l/E I





-r C. nudicopilolo 30 %o
o---. M . microphlholmo 29 o/"o
o----o M. porelegonlulo 3Oo/oc
[+r+rr{ M. disjuncto 30 7oo
o...- .- .o M . porw 30 th.
Temperotuur l"C I
-3
Fig. v 62. vanrt Hoff plot van de ontwÍkkellngssnelheid gedurende de embryonale periode.
è-+ At rochrornodoro den ticulo tq
o.....< Monhysiero sP




1/ Tobs (oK) 10-3
Fig. v 63. Arrhenius p1ot, van de ontwikkelingssnelheid gedurende de
de enbryonale en posteobryonale periode. De soort,en werd,en
bestudeerd door Garcia ( 1982 ) .
TEMPERATUURSAFHANKELIJKHEID lmodel D = oT bl
b I RegressiecoêÍÍicient I
Itlg. v 64. lfaarden vrn b ln al€ v6rgeltJktng T-t-= aro, waarblj T-t, dê mÍnÍnaI€ generacietlJd
en T de Èenperàtuur ('c) ls. Dê EËlërentles rorden gë!ëven ln tábel v 16. De
b-naarale va; R. n4ninc neral b€rekertl Det ilê alata van Eopper et q.t..1913t (+)' l1t st(o)= 2or-s ên íÍl = 3or.si.dr€ brs van P4'tcca nthonchut c4ccí{á en Chnonqdona nudicapi-





, El ál ál E:t EtËl ËtgRIóIEIEIE;l;l;l;li
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e te ta ta
To (basale temperatuun)
t|lg. V 65. Verbanil turaen tl€ t6npêraÈuursaÍh.nkeltjkheld van ilê ontïtkkellng ( b'utt vgl v7 )









v 66. M. níenoplttttaLma.
biJ verschillende
en 30tc ) .
T(boven)van
-E.ln -3-5êIiniÈeiten ( 1 1,
M. fnicrophtholmo ( embryomol I
M. microphtholmo (gg)
E ( onder)mtnc,emPeracuren
20 '/.. I Ssl.)









Y . l.962ao-0. tt391x
CCRR.COEF. . 
-0.8765




































pen cfiZ (25"c) ]n (N+t) pen cftZ (30oC)
40 60 80

















Ti j d (dagen)
mLe.rzo phÍha,t:rw : populati.egroei bijoC. De eitjes werden niet geÈeld.Fig. VII 20 t- S en 15, 20, 25 en
Fis. vrr 2. M. níetuph.thalna
20, 25 en 30 oC)
M. rnieropntholno 20.Ëc
tijd (dogen)
: r per tijdsintenral bij vier temperaturen (15,


























Fig. VII A. M,
10 zo 30 40 so 60 tijd Ídogen )












Flg. VII 5. M. nLenophthaLnn : procentuele samenstelllng van de populatie bij
45
tijd (dogen)











Fig. VII 6. M. nvLetZophÍhahna : populatiegroeicunres bij 20 to S en vier tem-
Peraturen : Ël--tl = 15 oC; A-A = 20 oCi o.-..-o = 25 oC enW = 30 oC. De crinzes werden gefiÈ net de logistische ver-gelijking. Elk prrnt is het geniddelde van vijf sinultane orperi-


















ln (N+1) pen cfiZ (15'C) 1n (N+1) pen cfirZ (17"C)
50 75 100
Ti j d (dagen)
(N+1) pen cfrZ (25'C)
20 30 40 50
Ti j d (dagen)
Ê0 90 1?0
Ti j d {dagen)
M.micnophthalma 1lpm









Ti j d (dagen)
Fig. VII Z. M. nLetZoph,ths,Lna : populatiegrroei bij










15, 17,20 en 25 oC en bij
M. rnicnophthaima 30pm.
















0.050 7á 100 125
ïi j d {dagen)
40 60 80 100
Ti j d (dagen)
M. micnophthalma 30pm










Ti j d (dagen)
: populatiegrroei bij 30 t S en biJ drie topera_25 0c.
.F
i,{. míazaphthaLtrc









: r per tijdsinterval bij vier










M. níelophÍJtnhn4 : r per(15, 20 en 25 oC) en een
M. microghtholmo 30 '/.c
120 1401m
tijd (dogenl
t,ijdsinterval bij drie tenperaturen
constante salinÍteit van 30 t" S.
Fig. VII 10.
M. panelegantuia 30pm











Ti j d (dagen)
20 30 40
Ti j d (dagen)
30 45 60
Ti j d (dagen)
M. pêneiegantula 30pm
1n (l't+t) pen cfrZ (25"C)
10.0
ln (N+t) pen cft2 (30'C)
8.0
M. patteleganfula





20, 25 en 30 oC en
M nAnê ''l prani l ''l : ?0nml'. PUI vrv=Ull9vJe UvPrrl
tn (N+t) pen cfiz (35"C)
É.u
7: : i ír-^^^\rllu luogtrll/





















pen cfirZ (3 "C) pen cfr? (8'C)
M.disjuncta 30pm
lnN pen cfiZ (12"C)
40 80 80
Ti j d (dagen)
40 60 80
Ti j d (oagen)
20 30 40 50


















10 15 20 25 30
Ti j d (dagen)
Fig. VrI n. M. dilluncÍa: populatiegroei bij 3, g, 12 en 15 oc êr ê€!r coÍr_
stante saliniteit van 30 t€ S.
M.disjuncta 30pm
lnN pen cftZ (18'C)
8.0
Fig. vrr 12 (vetzvotg). M. d,í.aluncÍn z
een constante saliniteit
40
Ti j d {dagen)






















































salinitelt van 30 to S.




Flg. VII tA. M. diajuneta : populatiegroeicr,rrves bij 30 L S en drie tenpera-
turen : A-Cl = 3 oC; A-À= !2 oCiO-O= 18 oC, gefit, net de








































pen cihZ {g'C) pen cfirZ {12'C)
Fig. VII 15. M. patLva : populatiegroei bij g,
stante saliniteit van 30 to S.
20 30 40 50
Ti j d (dagen)
pen cffrZ (Z?"Cl
8Í21620























Fig. VII fg. M. parLva : r per obse:nratÍeinterval bij 8, !2, 17 en 22 oC en een





















60 90 t20 r50



















0.010 15 e0 ?6 30
Ti j d (dagen)
Fig. vIï 17. C. nudiupLtaÍn : 5npulaÈiegroei bij
constante saliniteit van 30 trr S.









{vuwolg) . C. rwdLeapi-fa.ta populariegroei
stante saliniteit van 30 to S.
bij 22 oC en êen con-
nudicapitata 30pm
pen cftz (20"C)


























12, 17 en 22 oc
: r per dag per obse:rratieintenral bij 3, g,






cfir2 20"C ]n (N+t) pen cfiZ (25"C)
6912
Ti j d (dagen)
34567




















Ti j d (dagen)
Fig. vII 19. R. manLna: populatiegroei bij 20,25 en 30 oC en bij 20 tc S.






















rig. vII 20 (1-4) . 95 t vergelijkilgsinÈervallen (tr., - nethode) voor de
populat,iegroei van M. miozoph,tha,I:m bij'verschillende ten-
peraturen en bij 11 to S (1), 20 to S (21 , en 30 to S (3)
en van M. dfujuncÍa aii 30 t s (4) . r-waarden met niet over-













10 15 20 25
TEMPERATURE ÍOCI









Fig. VII 21 (1-4). 95 t vergelijkingsintervallen (GT^ 
- roethode) voor de
5np-ulaÈlegroei bij verschillende Èemperáturen van M. pilLetegan-Írr,U bij 30 rc s (1) , M. pahva bij 30. rcs (Z) , R. manLra ati
20 to s (3) en C. nudigpí,ts-ts, bij 30 rc s (4) . r-lraËrrden
Bet niet overlappende intervallen zijn sigmificant verschillend
van elkaar.
0Á







10 15 20 25
TEMPERATURE IOC)











FLg. vlÍ 22 (1-4). Vergelijking tussen de populatietoena.roes berekend met het
exponentieel (e) en het }ogistisch (e--o) nodel i t =
M. nLe-nophÍLulma (11 r- s); 2 = M. nLetophÍl.tahna eO rc s);



























10 15 20 25
TEMPERATURE {OC}
Fig. .vrr 23 (1-4). Vergelijking tussen de populatiegroei berekend net het
exponent'ieel (r--e ) en het logistisch nodel (o----o) .



































Fig. VffI 1. Soroatische groei (versgewicht) van 5 vrijlevende brakwater-
neuatoden : o - juveniel versgewichÈ (g en 6; tr - versge-
' wj.cht adulte gg r O - versgewicht adulÈe d?J1 Ieder punt is
















(versgewicht) van Chnonodona rud,ícapi.tata
to S. De volle lijn is een gefltte logis-




M . microphtha lma (20pm)
kumulatleve elproduktle per wtlfle
800
+ 








oCi *--* = 25
biJ vier temperaturen
oc en o--o = 30 "c.
t t, d (dagen)
en een constante salinitelt van 2O




to S :l_.|=15 oC; o-o =drie wiJfJes.
VIII 3.
M. disjuncta (30pm)













Ftg. VIII 4. Cumulatleve fecunditeLtÈ-o=3oC;l--l=12
bestudeerd.
van M. d,ítjune,ta bij drie
oC en *--* = 17 oC. BiJ 3
loo
tlld (dagen)
een'constante saliniteit van 3O










per wii f le í30 "C)
Cumulatieve fecunditeit van
2s gg-
F19. VIII 5. M. pane,tzgantu,ta bt1 30 oC en 3O to S. feder punt is het gemiddelde van
M. panva (30pm)





Whvd bLJ 12 oC en 3O to S. De curve geeft het gemlddelde van eenFtg. VIII 6. Cunulatletre fecundl-teLt
eohorte van 15 gg.
C . nud i cap i tata (30pm)
















Ftg. VIII 7. Cr.bulatlelte fêcuntlltelÈ van C. nÀicapi.futa blJ f2 'c eÍ 30 r- s. Ietler punt Ls hêt g€nLdtl€lde vàn 15 gg.
M. micnophtha lma:














S : *---* =
gg (25 "c);
oo van [í. níurcphÍha.tma bj-l drie temperaturen en een constante
gg (15 "c); o---o = #(lsoC)i +- 
- 
-+ = gg (20 "c)' o- 
- 
-o =







FLg. VIIr 9. overlevingscurves van
salLnLteit van 3OtoS:





gg (+) en dí (o) van M.
* = 99 (3"c); o- - -o
= ff117"c). De grootte
tlld ln dagen
d,í,tjuneta blJ Drie temperaturen en constante
= 6d (3"c)i *---* = gg (t2"cr; o---o = ff112"
van de cohorten varl-eerde van 78 tot 125
M. parva:
proport lone le
ovenleving bij 12 C
over lev lng
t.oo
Fig. VIII lO. gg (+) 
"n 
tJ @l van ff.
tÓa {Awstudeerd.
Overlevingscurves van adulte
3O t- S. Er werden 94 gg en WvA, 
bLJ 12 oC en een constante saliniteit van





FLg. VIII ll. OneElevlrgscuF es van aalultê gg (+' ên &í("t 










































40 80 120 160 200 240
Tijd (dagen)
M. m,íe-ttoph,tlufuna (?) 15 oC en 20 to S: a: fitting van vgl.
VIII 6 (-), vgl. VIII 7 (---) en vgl. VIII I (- -- 
-)door de risicofunktie (I) per intenral berekend roet vgl.
VIII 9 (zie tekst voor uitteg); b: fitting van de exponen-
tiêle (vgl VIII 12 : 
-), 
de Gompertz (vgl. VIII 14 : ---)
en de !{eibull (vgl. VIIf 15 . 
- 
-- 
-) overlevingsdj-striSutiesdoor de experimentele overlevingsdata (+).
Fig. VIII 13.
























als Fig. vIrI 13.Fig. vrrr tq. M. miucoph,thal:na 6) 15 oc en 20 to
















20 4A 60 80 100 t20 !40
ïijd (dagen)




















30 60 90 t20 150
Ti jd (dagen)
tO. M. miUtophÍhnl:na (ó) 20 oC en 20 *o S : iden als Fig. VIrr 13.Fig. VrII



























Fig. VIrI 17. M. rwíetzophÍ.hnl.tra (g) 25 oC en 20 ro
















120 200 240 280
Tijd (dagen)
S : idem als Fig. VIII 13.
16080


















30 35 40 45
Tijd (dagen)
25 30 35 40 45
ïi jd (dagen)
(g) 30 oC en 30 to S : iden als Fig. Vlll 13;VIII 13. + fitting van de lineaire overle-(. . . . - ) door de experimentele overlevingsdata.
M. pane,Leganfuil.a

































ïi j d (dagen)
als FÍ9. VIII i3.
í"/
Fig. vrrr ZO. M. panva lgl i2 oC en 30 ro S : idem


















*'5\\+ta\\+tt\ f\ 'tt \t\+



















































































Fig. VIII 24. t'1. d'íliune-ta (g) 3 "C en 30 to S :
Hisicofunctie
Pnopontie ovenlevenden
t'o ï-=-o*\-.-*l\ -  i\.
o.B l\ oF^
?40 300 360





















Fig. VIII 13.Fig. VIII 25. M. di-tjurrc.fu. 1$1 3 oC en 30 ro s

































Fig. Vrrr 26. M. d,Ájuneta qy 12 oc en 30 ro S : iden a1s Fig. vrII .13.












































ïi j d (dagen)
Fig. VIII 28. M. di-tjunctt, (g) L7 oC en 30 ro S : idero a1s Fig. vrlr 13.


























Fig. VIII 30. Plot van de reproductietre waarde ( V- / V^ ) van 99 van M.
míenoplvtlu.?na bij verschlllende teropêratuÍen : l-i 15 oC;
o-o 20 oC; +---+ 25 oC en o---o 30 oC en een constante
saliniteit van 20 to.






Fig. VIIf 31. P.Iot van de reproductieve waarde (v* / vó) van g? van M.
d,UjunelL bij verschillende tenperaÊurenï o'-' j oc;
















/ vol o* gS van rt{.Fig. VIIX 32. PIoÈ van de reproducÈlevc waarde
F/wír bl.J 30 r. s 1 12 oc.
M. parelegantula (30 C, 30pm)
Plot vaÍt de reproductieve waarde
paneleganhtLa bU 30 oc en 3o ro / vo)





C . nud icap i tata (30pm)
Vx/Vo (repnoductlevc waartle)
Ftg. VIII 34. plot van de reproductieve waarde (V / V )
nudieapi.tuta ag !2 oc en 30 ro s. * o'
reo rta tto
leeftlltt (dagen)

































Ftg. Ix 1. overzlcht van de levenscyclus van ll. dlsJuncta blJ 3otoSr a - verband tussende nlnimale generatletlJd ( T-r 
- 
) 
"an ggffie tenperatuur (T.c) I b = cumu-latleve eLproductLe ( ln pg vËiËgewlcht't per I ln leven biJ l2.Ct c = deoverlevlng van een cohorte vrouwellJke lndlvÍdóen bij 12.C, to ts het monent
van eLaÊzettlngr d E de eomatlsche groeL gedurende de poetenbryonale perÍodeblJ 17oC, de gefltte curve geeft de exponentlê1e groel.
DISJU}.ICÏA
Cumuhlive egg Produclion






























































7 .4 - 23,t



































8. 2t0 . 09
(n=11)
Tabel If.2. Ablotische karakterisatle van het Spulkonwater gedurende
de studieperlode (1976-1981). Enkel de ninlmale en maxl-
male waarden worden gegevén r een ? geeft aan dat er ge-








































Íabel II.4. : Staalna.@p1aats, gebruj-ktê realÍa (agarconcentratLe, sàllnltelt. voêallngszouten) en voedlng van
€nkele vrillevenib brakwatehenatoalen.
Soort Habitaat Saliniteit("/ oo) Mediun Voeding
Mo nhg t tuta rwLcto phÍhalrm.
l,lo nhp tne,tLl. p aJle,t-egayÉu.t a.
Monhq,stena paLva
Clvn na"do nn nud,LcapíÍatn
Mo nhqt tena d,í,,s j uncta

































lt (5 d. P-genod.










lt (5 d. P-genod.




















Tabel V.1. : Globale preadulte rcrtallteit (al de temperatuten saren)
van zeven br'akwatersoorten Ín kweekoostand.Ígheden net n
het, aantal gevolgde eieren en ( + ) het aantal gestorven
organisren (eieren en Juvenlelen) . De 95t CI I s werden ge-
schat ret de binontale dlstributie als n { 1000 en net,
de no:male distributie als n > 1000 (Eeller, 1968) .




































































of de Juveniele mortalltett.
elnortaliteit,.
Tab€l v.2. : Pr!!.dultê @rtaJ-lt lt (+l olrg.rplltsr in elÉrralitelt ê (+) en Juvenlcls rcrtalit l.È, J (+) blj
norschlllcndc È.qr.8{rtu!ent('c) ên ean conttanca sÁllniÈaiÈ ('/oor. Dê gatallen Èusr.n ha.kjê!
zljn d. 95r confldantlc-lntrrràllcn, n Is h.È Èocaal aantal êier€n. Dê c€nfl.drntlolÍlicÈ.n tÍ!r-
dcn bcrekcnd ct d. bl.nootal. dtstrlbutl'c (Tàb.l 23 I Rohlf g 56k11, 1981).



































































































23 ( r9.7-26.6)16 (9.9-23.9)
r4 (11.9-16.3)
11 ( ró. r-zo. J,
I (6.4-e.8)/.^ . .. 
-\tJ ( tv. t- lo. J,















0 (0-s .3 )0 (0-1.0)0 (o-s.s)

































































5 ( 3.7-6.5 )l0 (7.5-13.1)












































Tabef V.3. : Preadulte rDortalitelt (t) tn laboratorluonrtanóighealen blj velschl.llentlÊ èêDperaturen (oC) en
constante salinÍtoit ('/..). De aantallen tussen haal(Jes zIJn dê procêntuele ÍlortaltteÍten. De
tabêl bevat ook ale c/g statlstlek en eên a post-êriorl-test (ztê tekst).
* : 0.0t (p<0.05
*l : 0.00t(P<0.01
i**: p<0.001
o : de eimortaliteit is niet begrepen in deze getallen.





































3s (s) 30 (s) 20 (6')
17 (8) 22(81
20 ( 14) 18 ( ls) 2s (28)
8n) 22 (rl L7 (21 12 (2) 3 (8)
17 (8) 20 ( 13) t2 (t4, 8 (16) ts (221 3 (23)
20 (0) 22.s (O.31 t3.s (221
Tabel V.4. z M, mit)toprLtha.ha" : preadulte nortalltelt ln cultuuromstandigheden
biJ een constante temperatuur T ("C) en drle saU.nlteLten (1lo/oo1
2Oo/oo en 30o/oo). De aantallen tussen haakJes zlJn de procentuele
rcrtalLtelten, de tabeL geeft de G/q statLstlek en een a posteriorl
test ; niet onderllJnde salLnLtelten Lnduceren signlflcant verschil-
lende rprtalÍtel.ten (P < O.O5).
***rpÍ0.001

















Tabel V.6. : staiistische analysê van aie ont$lkkelingstLjd btl vêlschtllenalê t€ryeraturên ln laboraÈorlu@D-Êtandighealen. De klêine deêItabel achtêr ledere teDpelatuurtêÊt i.Ê de Ga&eÊ & Hc|rtell a Postelio-
rl têst voo:. multlpelê vêrgelijkingên tussen gêDldalêldên. f,ieze test is gêschLkt oE gêDialdêlalenÍ€t heterogene vad.anties ontlerllng te vergelljken.
n = aaÍttal inalivi.tluên.
r( = genidiblde ontnÍkkellngsduu! tot JuveniêIl (atw.) of voh.assen nijfjê (ti!tE) of volnaÊÉen nannêtJe
0.!ANN) . F:O
sD = sranaraalaLteviatle ( sD = V;ï , Ex'z = >(x-t)'? )
^-1 r/2sDr =cnxs, cn=(Ë)- I.(ï)llI t aLs n > 30 werd een benadlerenale c\à | + l/4 (n-1) gêbruikt.
vr = gecorrigeerate coëfficiënt van variat.le ,y.=1f **!).v en v (coèff,iciènt van variatlê) - sD L100
sl = scheefheíit = ( t/ns3 ) 2( x-I) 3
s2 = kulrosls = ( t/n sa ) >( x_ï){ _3
St = gecolrtgeerde standaalaLlêvlatle = Cn x SD = SDr t Cn = corrêcti€ van Gurl,and & Trlpatht (Sokal & RohU,
r98r).
(9r-y I )t"gt = 
--;;- , yl - paramêtrische waarale voo! ale scheefheld r sgl - standaardfout \toot diè schêêÍhêltl =
' /ffiÈlTsrsn'rso
lg2-''t 2l
a.S, = .-;:_ r y2 = paraEtrlschê $aalde voor dle kurtoalg i 992 = stàÍtalaaldlfout voo! de ku!Èoals =f-I7{Fii{Jl]. u/E 
"s ' 1uo'];3)-i;:zil;;3)'ï;+í-v ; drs
yt en ï2 zijn nul voor ale noroale alLÊtrlbutle.
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11s I s.079s6l 3 .52
37s | 2.86t27sl 2.et




















































































































































































































































































Taber v.6. (vervolg B) : C. nud'LcapítaÍa 30 pm.
T(oC) Repl. II
JUV.
x SD SD* Vt g1 g2 t" (V1) t" (sz ) T(oC)
3

















































































































































































































































Tabet V.6. (vervolg 9) z NeoclvLomado,La poeciLo^omoideÁ 30 pm.
T("C) Repl. n
JW.
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t'dbeL v.8. : Tvo-way vàrlanÈle-analyse voor de ontwlkk€ltngsrtJden btJ verschlll€nde temPeraÈuren (cC) en een
coostante sallntÈelt. Voor de verschlllende varlantlentveaus (repllca's, 6ex, lnteractle sex en
repllcars) rrorden de varlantleratlors (Fs, eersÈe getal! en heÈ aantal vrlJheldsgraden (vg) (getal-
len tussen haakJes) ÍJeergegeven. BIJ een ntet-slgntflcante lnÈeractle rrordt ook een onb€voordeel-
de schattlng van heÈ verschll ln de ontrrlkkeltngeÈlJd tussèn d€ aexen weergegevên (naar SÈe€l &




















































































































































































































































Tabel V.9. : Kruskall-Wallis niet-parametrische variantie-analyse (H-statistiek),
de gemiddelde ontwikkelingstijden bij de verschillende temperaturen
zi 'i n.
waarbij wordt nagegaan of
significant ve rschi llend























4.57 (P = 0.067)
24'. t3 (P<0 .001)
13.90 (0.001<P<0.o05)


















Tabel v.10. z ll. rnLelwphfha.ttL : vergelljking van de ontwikke-
lingsduur (dagen) van Juvenlelen, wijfJes en
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Tabel V L4. Comput,er outprint van de ontlrikkelingsstatistiekenper replicaat van M. disjuncta; x = de geniddelde
ont,wikkelingsduur (dagen); s = de standaarddeviatie;de eerste n = de scheefheid; de Èweed,e m = de scherptet
11 = het aantal be st,uCeerde J r (JUV. ) , het, aantal eOme(w.M.E.) en het aantaL dd (MÀNN); het rotaal qeefË+degepoolde resultaten voor het complete experiment,.
Tabel V.15. : VergellJklng van gepubllceerde TnintÊ rEÈ d€ ln dezs studle bekoEn waarden voor Tnln. (ZÍf - ze€eàt€r , Blf '
brakwaÈer I Vt - Vlasblon-sÉdlun I s = slllkaat ; 9l - glyclne).
Soort sal.(" / ool T ("c)
Teln(t95tc.I. of



































































I 2 .99 (r0 .0254 )
16.53(t0.0258)
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nedlun mt bacterlën, fugl , dlaÈo@e-
en en foranlnlferen
O.4l BÍl-agar Bt Kllllan-redÍun
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o.6t corn l.leal (DIFCO) agar mt e6n
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0.{r Kllllan-bacto-àgar (DIftO) EÈ
natuurtlJk Bn - bact€rlen - Ounal'iellt
talína - dtato@eên 0tneodact4Lu
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'9: l0,2 {SÈ1.20,N-l t3,id:11.2(Sl.6t;Flo?)
'9:8.8 (sÉ.%rx-2O9)!td:8.6 (sH.8?;X-t4O) !
'9 :52.3(SD4.{1,{-247)
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Tabel V.18.: Sex-ratio (proportis 99 in de adulte populatie) voor verschillende brakwaternematoden bij
verschillende Èemperaturen (oc) en een gespecifieerde salLniteit.



































































t.b.t' v.19.1: s.r-racl.o.rn.lyr. ln d. adulÈ. lro6ulàtl. bJ'J vêrs€hJ.llcodr trqrrratg-
r.n (l) .n ..n conrÈrnt rrllnl.trlt (Sal.) I d. g.t.rt- nulhlpotlrc$1r ..n grll.jk. s.x-ra!Ío. D. g.gr.p..rd. t rt ond.rzockt of dr 9Io-balc scx-rtÈto (zoodar rakantng È. houdan mt d. tarE.raËurr) voldoec
arn dr nulhltpoth.t.. EIk. r.rÈ h..!t óén vrljh€tdsgraÁd. E t a.ntàl
vctJhrtdrgrarlrn van d. @Èal. C lr g.LlJk.aÀn dr son van hrÈ aantal
taqr.raËran.
SoorÈ S.l.(" / nnt t(oc)









































































































































































































































Tabel V.19.22 M, dillunc,ta : sex-ratio-analyse waarbij drie




Tabel V.19.3: Temperatuursafhanketijkheid van de sex-
ratio bij vrijlevende mariene nematoden




































































































Tabel V.2O. : Ilartley I s
geniteit


















































































































































Taber v' 21.: verband tussen ontHlkkellngstlJd (D)r eobryonale ontwikkelttg (s), ln degen en ale têEperatuu! (T) i.n ocnemtoden. voor de volgende vergellJklngen : het nachtsverban* (D = arb1, da kwadratlsche vergellJklngrltmlsche kwadratlsche vergeLiJklng : ln D = ln a + T rn b + T2_ln c worden de conEÈanten (par;GÈers),9egroepeerde F-waarde (F) en de coèffLclênÈ van determlnatle (r2) weergegeven.
voor viJf vrljlevende brakwater-(o 
- a+bT+cfz) en de semiloga-
































































c volgens Sokal en ttohlÊ ls BD de Cê gebrulken test.
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Itb.l v.23. : strÈltt1tch. .!.lyr., door otdd.I vó d. F-rtàÈl'stl'ck, naÀr d. slgDl'flcantl,. \'.n d.fout (Sf f r - so van lcv.dlat n lnn d. louÈ lond d. r.grarsl.cu.snr) rcnd de cuwr
e.D da1. rrrcchlllcnd. r.Erer.Í.Dd.1lcn : v'El,. V.2. I V.16. on V.26. EtcrbtJ [rdda ralatl'a Èlrttan dr onerlkkrllngrduu! van cnkrb lran dr taornÀrrlrta lcvrnrclcJ,ur-
strdla (Jurnnlrhn, rÍJfJ.! .n nnn.ÈJ.!) en dr Èaqr.ratuur bctcud..rd.
SoorrÈ s.l.lt I n.,
v.!E UJklng (v.2.)
LlD|.al .a+kT vcrg.UJklng (v.16.)lN D (l,n El rlna+rlnb+t2lnc
v€lg.llJklng (v.26.)
D(E)-a+b|r+c82























































































































































"ab'I v'24' : ë'-têst oa na È' gaan o! d' êxponênt b (egr. v.7.) slsniflcant verschlllend ls van 
























































































Vên Brussel (ntet geg,:bl.)
1dêD
wêtnlck,19gla
Eelp e,t a2., I97B





G€rlach & Schrage, 1971ldeo








































































































































Tabel V.25. : t-test oE na te graan of de exponent b (vgl. V.7.) signifi-
cant verschilt van 
-1. De standaardfout, van b werd bere-
kend met, het, gemiddeld kwadraat. van de fout rond de re-
gressielijn. In deae tabel zijn enkel de door ons bestu-
deerde soorten (Spulkon en Dlevengat) opgenomen.
Soort sal.


























































































































































Tabel v.26. : StàLlstlsche analyse van vergelltking V.2. z l/D (Bl - a + btr (voor coêfflclènÈen zle tnlelding). fn de tabel
eordt de F---- (sz max./sz nln.)r de sou van kradraten (sKí l/D (B)) en de vrllheldsgraden lvgÍl/o (Ell voor
de fout ufÏifiën de ontwlkkellngssnelhêden (- echte fout) r de aoo der kwadratên (SK, l) en de vrllhetdsgraden(vSÍr) voor de f,out rond de regresslecurve gegeven. Verder uorden de volgende atatlstleken opgenooen :
sK Regr. (ret vg sK Rcgr. - tl I Fír en F Regr. (voor ultleg zle Tabêl v.22.1.























































































































































































































































66'0 | e't| (s'o - r'0r-)16'0 I 6'E-I (r'r - 9'tr-)16'0 i e'r
I (r'Il - l't-l
s6'o I t'eI (t'rl - 6'9)86'0 | e'olI (s'8I - l'r)f6'o I L'zrI (z'rt - t'8)86'0 I ''rl| (s'oz - F't)
16'0 | z'slI (r'6 - Z'F)86'0 i e'lI (8'e - 6'e-)86'0 | 6'0I lg'L ' L'L',
s6'o | 6'r| (''0t - z'll-)16'0 I e'c| ((9'Of, - 6'r-)
*'o I z'z-I r8's - r'0)r5'o I s'e| (l'r - t'r)98'0 | 9't
I (e'rr - r'3)
,r'o I e'lr| (6'?l - 9't)o'o I s'6| (?'tI - 9'1.)
*'o I e'orI (9'91 - t't'rïo I e'!r
I
I| (r'sr - !'rr)
€5'0 i rtl| (l'e - 9'z)16'0 | s't
I ts's - r'tl
.36'0 I L'tI (o'r - f'Frt8'0 | t'r-I (l'rr - r'6)


























B'rrz | ,.{g'Êtr - 5'alz) It'8ez I t,l''lt9 - s'9€[] Io'ett I tt(s'rg - r'9t) |8'r' I ttÍ0'€0r - 0't8l I6'16 | tt(0'689 
- t'tlt) |s's) | ,t(r't8t 
- o'ttz) |e'llt I tt(6'?Zr 
- Ê'O!) |t'68 | sr(?'trr 
- t'tel) Ir'rlr I ttl|.lzgz - l'960?) |e's?tl I o.(C'69r1 
- t't61,) |
'.c'6 | ot(t'e9r 
- s'06r) |0'0ez I ot(Ê'?9 
- Ê'5r) Is'rs I ot(s'a. 
- r'rs) |i'ze I o€
r6're - 9'Ár) |5'rs I o,ts'tt - !'rz, I6'82 I otl9'r9 - t'et, Io'!t I ll
tt'69 - 3'et, I9'ts I Oe(o'!t 
- r,'e!) |r'3! | *
I
(r'60r 
- .''3) |8'e6 I ot(r'ttt 
- t'041) Is'63r I ot(0't9t 
- t'}'ll Irrsr I ot(''362 
- 
g'trt) |r'66r I o,(0'Árr 
- 
g'etr) |t'Ler I oc
























3tl!Í|it u (an€t F:.ad
€0.ó' I ? (c.) 't t33 ï s
t" /.1
'Trs a:o8
-rtqnsrtq 106 rE gs 6 of[Q uG srÏtta.ó tP r llu itc,Íáololq Q 31
..trftrtuo rP s ailDctd lq tÍ 3 | :lÍttÍtqtf aPtF rtl EÁ GmÉ lD tt t
.srtlurtstPl.q
'J, ! mtr-D ltlltt r s sr DÍt"3óotl
, .2.á óotfíTTaóru n rdta rF faÍt:r?s t .fZ'À ïr|tt
Tabel V.28. : Qlg-waarden berekend aan
waarbij v1 (= 1/T6irr) de
lingssnelheid biJ T2 (oC)
de hand van vergeliJking D,
ontwlkkellngssne lheid dag- ^
; met T2 > Tl.
= 
















































































































Tabel V.29. : Bepaling van de parameters T*r To en Rm van de ontwikkelingssnelheidscurve R (T) =
Ro, e-l/2 [(T-Tn) /rnlz, waarbiJ Tp de optimale temperatuur, Tí.r de temperatuursdevia-
tie en R,o de rnaxináIe ontwikkellngssnelheid Ls, n is het aanÉal koppels.


























































































Hetp at ctl., tggs
I973
trb.l v.30. : v.rgrllJklng urlt.n dr ilt v.rg.lljktn9.n v.17., v.7. etr V.9. b.r.k.nd.
tEln'! ea dr c:qnrlnntala l61tr'r. X'!! da 13 gooórers of ftÈ on Èu3!an
haakJ.. rordÈ à s6 vln da kradlrtan van dr &vlaCl'rs tusrcn da barakanda
€n d. axtrarlDntala drtÀ gagovln.
SooÉt Srt.(n / n., T("C)




































































































































































































Tabel V.31. : Coëfficiënten van Bèlehràdek's functie Tmin = a (f - o)b
thode van Maclaren (1963) waarbiJ c wordt gefixeerd. Er
hoogste coêfeictënt van determinatie (R2), zie ook Heip
voorbeeld.
, berekend volgens de me-
wordt geitereerd naar de(19741 voor een numerlek









































































































Van Brussel (niet gepubl.)
iden
Víarwick, 1981a
Heíp e,t a.L., l97a





Tabel V.32.3 Aantal JaarlÍJkse Juvenleleperloden van brakeaternetratodon ult het Dlevengr!. (2O"/.. S) en de Spulkon(3oo/o. Sl van Oostende. De lnt€gnl€n Íerden berekend rrpt Slnpson'e benaderende Ethode (contlnu). t€
Oagelijkse ontwlkkellngssnelheden $erden geachat oet zêven verschlllende vergelliklngen I vgl. V.9. '
Bèlehràdek,s functl€ r vgl. V.l7 - nornale probablllteitsdlstrtbutle I vgl. V.7. - àllortrlsch€ functle ,
vgl. V.26. - kwadratlsche vergellJklng I vgl. V.16. - senllogarltnllche krradratlsche vergeltlklng.
I : aantal Juvenlele perloden nà correcÈlê voor de basale temperatuur (To).
Soort Sal.("/oo) v91.v.9. vgl .v. 17.
vgl. v.7. Vgl . V.7 .r v91.v.26. v91.v.26! Vgl.v.16. vgl.v. 16.f


































































































Tabel V.33. : Aantal JuvenÍele perioden (D(t) ) van ll, mLeltophÍhaha" blJ een constant€ sallnÍteLt van
2O"/oo S en na correctie voor de sall.nLteitsfluctuatLe in het habltat (O(t)SaI.). Om de
ontwlkkellngssnelheld te berekenen werden de staalnametemperatuur en salinltelt gebrulkt. De























































Trb.l v.35. : onÈrlJrr.ltng6cc.:..ratl. g.Dtrn alt Qlo - Fthzll0l(11'42) 1n grpcbtl-
lcncb trqriaÈurrllntarrtrtt.n (daÈ! t'rt.a h'rlcJ") ' v ' 1/T*r, I dr
trq,aratura, t, tt tn ' catclur an Tl < 12.






































































































11.ÈJ.n a L.. 1972
ldro
ldrn















Tabel V.36. : Saliniteitstolerantie van de bestudeerde nematodensoor-
ten, vanaf 100t zee!Íater (35o/oo S) tot de aangegeven
saliniteit, e/oo). Enke1 als de bovengrens verschillend
is van 3Jo/oo S, worden beide grenzen gfeqeven (Èabe1 ge-
modifieerd naar Vincx uit lleip 8f d,L., in dnrk).
Soort lOndergrens(o,/oo) | neferenties
C. rud,LeapíÍaÍn, I tt l16rL3
C. gutrv*Lca I z+r-+*s I z,tt
D. i,tlnnd.ics. I o.s I q
O. oáohei I zz .s I z
C. terwi.t I zs.---*s I t ,6 ,r3
M. míetuphÍhalna I zs++'tt I a,u
M. pawlegantu,La I tt 2 rt4
N. poeeihotomoídu I te 7
0. oxqunil I o.s I t,2,4,6,tt,r4
P. u,eau I o.s I t,:,4,6,9,!2,r3,L4
T. petÍerwit I tl | 4,s,6,!4
M. panva I o.s I q,a,g,Lo,r4
Voor de referentj-es wordt, ver*rezen naar Eeip ?Á. dL., in drr:k.
1. Gerlach (1953) : Kiel ; Noordzeekust,.
2. Meyl (L954, 1955) : Scliorre ; W.-Duitsland.
3. CapsLick (1959) : Blyth estuariurn, Engeland.
4. Bilio (1966) : Noordzee.
5. Skoohnr:n & cerlach (t971) : Weser estuariun.
6. grennj-ng (1973) : Baltische kust.
7. Lasserre e.t aL. (1975) : salinars Arachon FrankriJk.
8. nlmgren Q9761 : Ballische Zee.
9. lrciller ei. a,L. 0976) : Baltische kusr.
10. !Ía:nrick & Price (t979) : Lynher estuariuml Engeland.
11. Jensen (1981) : Baltische kust.
12. Bor:crÍnan (1983) : !{addenzee, Eems Dollart estuariuo, Nederland.
13. ilensen (1984a) : Finland, Baltische Zee.
14. Smol (unpubl.) : Dievengat, Belgiê.
trbat V.38. : V.sband ÈuÍan v.r3gaslchÈ (99 a.) .n h.È arngal juv.nial. parl,od.n (oÁxiou8 .rnÈal ganaBtiat) 9.r 1àaa.
Àucaur3
Etuplttl eoítlr.ttl,U
Ado neJabiru^ &t'tlt 6 ó o pU gu
Axoroll,&nu duo,tri
Antigollg Unil,t
Eto ploinzt qfuila tunoata








0 trcio Lai.oruÀ o tquni.t
Phtbd,i.àt plha
P to oJtorpdo trz o trlz j i
0 nrholait;b o r,t1utttis
0iplt Uitelhin?Á íltnLíoL
W nhgáee.?JA pttz.Lzgat ht'14

























































ll,.tJ.n s I{., 1972
ilrla*hov,1974r
Tt.t1.n r L..,1977t










































































































J..r ' . D(È)
Ex-9
Tàbel VI.2. 3 tevenscycluspàralEteF6 voor ver3chlllende nenatodênsoorten btJ verschltlende teryeraturen, Tery ("C). De Ba-
raÍ1gters dle de generattêttld definlèren zlJn ln dagen (d),.de ÈoenarccàPacltelt, r" en de natuurllJke ln-
trlnsleke toenatEsnelhel'dr rrr zlJn ln reclproke dagen (d-').
r Levenscyclusobservatles ult dezè studle, gec€nblneerd Et een rDrtallteitspercentage van 5Ot gegeven door rtetJen et cl.
( l970l .
Tabel vI.3. : Vergelilklng van veEchlllcnde uanleren oD rn te bepalen. De eenheld vàn al de forntr-
ru" rr a"ill,-Ër,ii""-"""r veigerrlrrng vt.?, vàar de denheld dog-tt ls. Data voor ll.
thoiitíUi en L. vulvapagÍllattn rerden beplald van flguren geg€ven door GrooÈaerÈ(1976) en Grootaert & soall (t982).
SoorÈ Tenp.( 



































































































Tabel VII.3. : Populatiegroei van brakwaternematoden bij verschillen-
de temperaturen en een gefixeerde saliniteit. Coëffi-
ciênten van de logistische groeivergeliJking Nt = k /(1 + e-r(t-t")1, gefiÈ meÈ een conbinatie van Yulers(t925) greselecÈeerde puntenmethode en de qrafische me-
thode van Ricklefs (1967) ; r is de per capita groei-
snelheid ; K is de assymptotische densiteit en to is
het punt waarbij N = K/2. De tijd dat de populatlegroeit en de maximale populatiedensiteit, Nmax(cn-2)
worden ook weergegeven. De eieren werden niet geteld.
Soort Sal.f/oo\
Temp.
( oc) (aaq- r )

























































































































































































Tabel vrr.19. z Monhg'stena mLcnoph,tha.ha : populatiegroel bij 2ooloo S.
15 0c 200c 250c 300c
rijd
(dagen)

























































trT r .5 (!41 .24'
r 370 . 7 (!49 .66)
1096.7 (125 .09)
1247.2(r116.50)


















3t2 .2 ( r7s . s3)
56 1 .0 (t1 r8.28)
































Taber vrr.20. : Monhq'stena mícnophÍlw.h4 : populatlegroei bij 11o,/oo s.
15 0c




















6 .0 (r0 .34)
6.6 (t0.46)
7 .0 (t0 .64 )
rr.6 (!2.73).
25 .4 (!7 .2t)






443 .3 (!160 .241
381.3(1111.e7)
200c





























8.0 (t2 . 21)
27 .4 (!t 1 .33)
9s.2 (148.36)






































































































































































574 .9 (!49. 10)
s44 .6 (130.6s)
504 .8 (1s0 .34)
432.7(118.48)








1 . 1 (10.07)
1 .6 (10.24)
4 .4 (! I .49)
7 .7 (!3.201




272 .9 (r40 .58)
349,8 (132.68)









626 .3 (!267 .391
0.8
0.8(r0.04)
1 .4 (10.4 1 )
1 .9 (r0.33)
2.3 (10.53)









93 .2 (!43 .44)
225 .5 (r1 16 .08)
332.r(t180.0s)




363 .8 ( r196 . 14 )
377 .7 (!21O.771
356.3(r193.21)
Tabel vrT..22. r tÁonhq,stzet6pane.Leg&nÍ,J"La : populatiegroei bij 30o,/oo S.






N. cm-2(+SE, 3 repl.) ri 
jd
(dagen)



































282 (! 109 . B)








































































































1034 ( 1404 .7 )
728 ( 13s9 .3 )
102 (163.4)























470 .8 ( !73 .96)
?2.9 (r81.6 I )
398.7 (t40.401
413.7(r{9. t6)

















H . cn-2(tsEr3 repl.)N . co-2(tSEr 3 rêPl.)
1.5










{82 . I (rl{3.63}
4 19.O (rr l i .2?l
3O3.8 (ito3 .90)
3OO .8 ( r6t.52)
1a3.5 ( 138. s8)





















I l3 .5 (r44 .771
229.8 (tl 17. l4)
364.s(rt70.86)









297.9 (t I 19.84)





















45 .2 {t9 .84)
90.3(127.r3)
I 37.3 ( !45 .38)
r89.9 (!65.76)
165.6 (!57.67)
t63 .3 ( 162 .90)
130.3(162.74)





























































Tabel vrJ.24. t Monhq'Stena panv4 : populatiegroei bij 30o/oo s.
80c 12"c 1 70c 220c
tijd
(dagen)
w . cm-2(tSE, 6 rep.) ri 
jd
(dagen)

























94 .6 (!15 .26)




























































































Tabel vII.25. t Chnonsdoaa nud,LeapiÍata : populatlêgroel blf 30c/oo S.
30c 80c I 2cc I 7cc 22.c
rr Jd(da9en)





















l0 .6 (r2 .7)
l2.l(12.9)







































15. I (rt. t,
22.3IrO.81
25.7(r1.3)
30 .2 lt2 .21
3r.o (rt.7)
36.r(t1.2)




68. 3 ( t6.9)





95.7 ( tl2. l)
























l2l. I (tl 1.9)





























46 .O {r7. 3)
s0.9 (!7.8)
7t.21*9.71


















t6 .3 (12 .2)
{6.8 ( t3 .2 |
76. I (16 .5 I
72 .9 ltz .tl
90.5 {t{ .o I
60.6 (!5.3)
29.51tt2.2'
Tabel vrT..26. z Rhsbd,Lti,t mM'íYn : populatlegroei bij 20oloo s.



































































t296 .8 (t 189 .35 )




fr!.l vll.28. 3 hvto.d tá8 d. È.q8rÈ$8, .rllnl't tÈ.a Edr.Ir.Dn È/rlll,nt oF d. r.Plad[cÊl.rn got rÈ1..1 (a t a d.g]
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3. r-rurdln van da g6trn in d. @rspFnkêIiJka Èskcni'ng
Tabel VIII.2. : Fecund.iteit en eiproductie van l,lonfuTttena míuZoph.tta'tnn biJ vier tempera-
turen en een gefixeerde saliniteit van 2Oo/o" S.
I eerste 16 dagen N.
2 eerste 21 dagen N"
3 eerste 23 dagen N"





_ 9.8 (11 .7) +
- - 
).8(13.2) +
= -t2.0 (12 . 1) +
















745*** , dÍ = 1,10)
l0057r*r; dÍ =1r14)
689r** ; dÍ = 1,14)








eiproductie (pg vers aag-t)
eiproductie (J. 10-6aag-l;
eiproductie (ugluS daS)














147(95t cI z 2O6\
4td


























Tabet VrrI.3. : Fecunditeit en eiproductie van Monhqate,nn d'Ujuneta biJ drie tempe-
raturen en een gefixeerde saliniteit van 30o/oe S.
vers gewicht I (US)






eiproductie (pg vers dag-11
eiproductie (.r . tO- 6 dug- I )
eiproductie (Uslus da9)
eiproductie totale adulte populatie(uslus das)
1 70c t20c 30c
o.259
0 .023(95t cI :0.0016)
2L0






























I eerste 20 dagen 17oC : N" = 9.22 + 9.18t (R2=0.93 ; n=10 ; F=106)
2 eerste 40 dagen 12oc : N. = 0.67 + 5.11t. (n2=0.99 ; n=16 ; F=860)
3 eerste 60 dagen 3oC :, fif- = -t8.42 + 2.68t (R2= 0.97; n=19 ; f'=463)
e
# tussen slopes (dagelijkse eiafzettingen (F=951.7***i 2r39)
99 versgewicht : 0.513 (25c)(us) 0.8s6 (15t)
Tabel VIII.4. : Fecunditeit en








eiproductle (ug vers d"g-r)






























172(95t cI :41 .9).
68d






























Tabel vrrr.5. ! parar*ters van drla onerlevtngsdlstrlbuties : de llnealre rlslcofunctle r(t) - ro + r1È , de @lPêrtz dlstrlbu-
tle À(rl = e{Io + Itt}.r, de Ítetbull dlstrlbutle I(t) '1..^f "l 
-^t raarbll I(È) êen rlslcofunctle ls berekend
ars Ài = 2(l-pr)/hr(t+prt waarbtj ht de duur van Ínterval'l ie en pl de proportle dle bet reefÈltdslnt€rval I
overreeftl'-;-;;.;""in9en tro eí lt gebeurde nret dè rrcthode van krelngÈe kuàdraten t ln L ls €ên ïaarschlJn-
ItjkheldsstaÈlsttek (rn - ltk;uhooá!, raaruu dê grootsÈe ln L-waarde de b€ate ftt geefÈ (al de berekenlngen
werden ultgetoerd naar @han r Slddtgut (1973))'




Llnealre rlslcofunctle @ngertz tl€tbull















































































































































































Tabel VIII.6. : WeibuII frequentiedistributie-parameters Ê en ê, schaal en vormparameter, de
gemiddelde adulte levensduur en de c,/q-goodness of fit test (Sokal & Rohlf,
1981) voor overlevingsdata van vrijlevende mariene nematoden. De Sleibull-para-
nreters werden berekend met de regressieprocedure van de kleinste kwadraten. De
gemiddelde adulte levensduur werd berekend met de formule
r'tAL : b. | (1 + 0/A) (pinaer e,t aL., 1978). Een significante G/q statistiek
duidt op een significant verschil tussen de ver:wachte frequenties (intrinsieke
hypothese) en de geobserveerde freguenties. NS = P > 0.05 ; de andere niveaus
volgen de conventionele notering.




































































































































Tabe1 VII[.7. : VergelljkÍng tussen de levensvenrachting e-(= geniddelde levensvemachtlng van organlSuen
ret leeftÍJd x) \tan pas adulte organisnenTtre-
rekend net de traditLonele levenstabelanalyses
en de gemlddelde adulte levensduur (t'lAL) bere-
kend ret de Weibull-distrlbutle (retlpde Plnder
8t, a,t. t t9781. êx en trtAt ziJn in dagen.
Soórt SaI.C/oo)







































































r,abeMll.8. : Levenscycluskaraktêlistieken en ilêbograflsche PàraDêtêls van enl(ele vllJfevenale nartêne nê-
natoalen in laboratoriuDustanatlghedên. De gêneratiectjdpara.reters (T, Tc, F en Ihln) !ror-
den uitgealrukt ln alagen r ale loenaEcapacltetÈ (rc), de gêboortesnelheld (b) en ile natuu!-
. Itjke tlenaresnelheial (rn) zlld ultgedrukt ln reclplokê dagen (d-rl i R. 16 ale nêtto re-produccivitelt of ale vetrenlgvulallglngssnelbeld Pêr g€nêratíe.
Soort Sal.("/ ool



























































































































Tabel VIïI.9. : Prccentuele sanenstelling van de populatle van enkele vriJ-
levende mariene nenatoden ln stableLe leeftiJdsverdellngt
nareItJk dLe verdelLng waaronder de populatLe een constante
groel-snelhetd (rr) reallseert.
Soort SaI.f/ool
Tery.(oc) eI.eren Juvenielen adulten
M. míetwph.tha.hn
tl. poaeleganÍub
M. panva
C. nudietpi.taÍ,a
tl. d,í.ajmela
R. nwnLna
20
30
30
30
30
20
15
20
25
30
30
t2,
L2
3
t2
t7
25
52.7
59.4
65.6
50.2
37.2
62.7
60.7
45.3
46.7
57.1
36.7
38.0
31.9
28.4
41.7
49.6
33.0
3s.9
so.2
44.4
38.8
61.7
9.3
8.7
6.0
8.1
t3.2
4.3
3.4
4.5
4.9
4.1
1.6
I
